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ERBLICHKEITSVERSUCHE MIT PISUM 


Il. DIE VERERBUNG DER REZESSIV GELBEN 
KOTYLEDONENFARBE SOWIE EINIGE 
NEBENRESULTATE 


VON ERNST NILSSON 
HALSINGBORG, SCH WEDEN 





EINLEITUNG. 


LS ich im Jahre 1925 bei der A.-B. L. DAEHNFELDT in Halsingborg 
mit Kreuzungsziichtung von Erbsen begann, wurde als Ausgangs 
material auch eine Serie im praktischen Anbau weniger bekannter 
Varietiten, darunter die Sorte Goldkénig von HAAGE und SCHMIDT, 
Erfurt, eingekauft. Da diese Sorte ihr besonderes Interesse hatte, weil 
WHITE (1916) ausgehend von Kreuzungen zwischen dieser und mehre- 
ren anderen sein Allelenpaar G—g (griine—rezessiv gelbe Kotyledo- 
nen) aufgestellt hat, wurde eine Serie Kreuzungen zwischen Goldk6énig 
und Varietaéten mit gelben und griinen sowie runden und runzligen 
Samen ausgefiihrt. Im Jahre 1926 wurde eine neue Serie solcher 
Kreuzungen ausgefiihrt. Im Winter 1927—1928, als die F-Kotyledonen 
nach den Kreuzungen von 1925 klassifiziert werden sollten, hatte ich 
indessen soviel mit der Bearbeitung einer grossen Anzahl praktischer 
Erbsenkreuzungen zu tun, dass ich das Material des weiteren liegen 
lassen musste. Dieses wurde dann durch Mause so zerstért, dass es 
nicht die Miihe lohnte dasselbe zu bearbeiten, weshalb von den 
Kreuzungen des Jahres 1925 nur die Ergebnisse bis einschl. F, vor- 
liegen. F; der 1926 ausgefiihrten Kreuzungen wurde indessen im Win- 
ter 1928—29 bearbeitet, so dass nun die Untersuchung im ganzen 
18486 Samen umfasst. 

In diesem Zusammenhang will ich Direktor Cur. KLocu, Halsing- 
borg, fiir das Interesse und Verstandnis das er meinen theoretischen 
Untersuchungen des Ziichtungsmaterials entgegengebracht hat, und 
ohne dem es mir unmdéglich gewesen wire diese auszufiihren, meinen 
Dank aussprechen. 

WHITE (1916) hat die Kotyledonenfarbe von GoldkGénig als gelb 
beschrieben und dieselbe im Verhaltnis zur griinen Kotyledonenfarbe 
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als rezessiv gefunden. Die Kotyledonenfarbe der von mir eingekauften 
Sortenprobe konnte indessen nach meiner Farbenauffassung schwerlich 
als gelb bezeichnet werden sondern eher als blassgriin. In der Probe 
kamen auch Samen ohne Spuren von Griin vor, da solche aber auch 
in gewohnlichen griinsamigen Markerbsenpartien vorkommen, konnte 
dies kein Erstaunen erwecken. Es war hauptsachlich dieser Unter- 
schied in der Auffassung der Samenfarbe Goldkénigs, der mein In- 
teresse fiir die Erblichkeitsverhaltnisse dieser Sorte erweckte. 


I. KURZE LITERATURUBERSICHT. 


Eine kurze Zusammenfassung der bisher ausgefiihrten Unter- 
suchungen tiber die Genetik der »rezessiv gelben» Samenfarbe mag an 
dieser Stelle in der Einleitung ihren Platz finden, wenn auch die 
Ergebnisse weiter unten eingehender besprochen werden sollen. 

Die von WHITE in seiner ersten Arbeit in dieser Hinsicht erhal- 
tenen Resultate kénnen am kiirzesten in folgendem Schema zusammen- 
gefasst werden. 





Gewohnlich gelb — ——— 3 gelb:1 griin 
Griin oa ae 13 gelb : 3 griin 
Goldkénig a, Se ei 


WHITE stellt ausser ]—i ein neues Allelenpaar auf um diese 
Spaltungen zu erkliren, namlich G—g, entsprechend griiner—blass- 
gelber Kotyledonenfarbe und ausserdem ein Gen fiir gelbe Kotyledonen- 
farbe, Y, dessen rezessives Gegenstiick unbekannt ist. Die im Schema 
aufgenommenen Biotypen werden bezeichnet: gewohnlich gelb, YYGGII 
— griin, YYGGii — Goldk6énig, Y Yggii.— (Im weiteren wird JOHANNSENS 
Terminus »Gen» anstatt »Faktor» als kiirzere Bezeichnung verwendet, 
die ohne MOglichkeit zu Irrtiimern ohne Adjektiv beniitzt werden kann. 
Dabei wird natiirlich nicht daran gedacht, dass das Wort Gen einen 
dem Umfange nach kleineren Begriff deckt als der in der genetischen 
Literatur mit dem Ausdruck Faktor meistens bezeichnete.) 

In einer folgenden Arbeit (WHITE 1917 a) wurde diese Auffassung 
ohne Verainderungen wiedergegeben. Hier wird ausserdem ein Allelen- 
paar fiir die Goldkénig (und Gold von Blécksberg) charakterisierende 
gelbe Blattfarbe contra normaler griingelbgriiner Blattfarbe mit der 
Bezeichnung O—o aufgenommen. Als Grund fiir die phanotypische 
Differenz griine und gelbe-gelbliche Hiilse werden die Allelen Gp—gp 
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aufgestellt. — (Welche Sorten zu den Kreuzungen verwendet worden 
sind, wird nicht angegeben. Da aber die einzigen gelbhiilsigen bzw. 
gelbblattrigen Sorten, die bei der Beschreibung der in Rede stehenden 
Eigenschaften erwahnt werden, Goldkénig und Gold von Blécksberg 
sind, scheinen O—o und Gp—gp den Unterscheid zwischen diesen 
Sorten und normal griinen anzugeben.) — In der zunachst darauf fol- 
genden Arbeit (1917 b) gibt indessen WuiITE Goldkénig ausdriicklich 
als ooGpGp an, weshalb die schliesslichen Formeln fiir die oben ge- 
nannten Biotypen folgende sein sollten: gew6hnlich gelb, YYGGIJOO 
— grin, YYGGiOO — Goldkénig, YYggiioo. 

PELLEW und SvERDRUP (1923) erwahnen einen Biotypus, der laut 
Beschreibung in bezug auf Kotyledonen-, Blatt- und Hiilsenfarbe voll- 
standig mit Goldk6nig iibereinstimmen soll. Dieser Biotypus ist in den 
Nachkommen nach einer aus Duke of Albany ausgewahlten Pflanze 
mit reduzierten Stipeln spontan aufgetreten. Die Herstammung ist. 
iibersichtlich angegeben, die folgende: Duke of Albany — 1 Pflanze mit 
reduzierten Stipeln aber im tibrigen normal — 29 Pflanzen mit redu- 
zierten Stipeln, ansonsten normale: 1 Pflanze mit reduzierten Stipeln 
und gelblichen Blattern und Hiilsen sowie »pale yellow cotyledons». 
Die Nachkommen nach dieser letztgenannten Pflanze erwiesen sich im 
weiteren konstant. 

Bei der Bearbeitung von Kreuzungen zwischen dieser Linie und 
anderen Pisum-Biotypen fanden PELLEW und SVERDRUP, dass die blass- 
gelbe Kotyledonenfarbe gegeniiber griiner rezessiv ist. Die Verfasser 
neigen am ehesten zur Annahme des Vorkommens folgender trimorpher 
Allelenserie, und dass dominant gelbe Kotyledonenfarbe nicht mit 
gelber Hiilsenfarbe kombiniert werden kann. 

a) »True dominant yellow cotyledons associated with green pods; 

b) green cotyledons also associated with green pods; 

c) pale cotyledons associated with yellow pods». 

Die Erklarung von PELLEW und SVERDRUP kann demnach in fol- 
gendem Schema zusammengefasst werden. 


a) Gelbe Kotyledonen, griine Hiilsen <—--— -— = eee 
ee 
ee ieee 
b) Griine Kotyledonen, griine Hiilsen —_ ass > 36: t* 
ry —~ ae 
c) Blassgelbe Kotyledonen, gelbe si nis 
Hiilsen ee. Bt | 1 US 


Seitdem die in vorliegender Arbeit verdffentlichten Untersuchungen 
im Jahre 1925 begonnen worden waren, haben NEFF und WHITE (1927) 
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und SvERDRUP (1927) die Ergebnisse neuer Forschungen iiber die 
rezessiv gelbe Kotyledonenfarbe publiziert, die letztere mit Schluss- 
satzen, die die oben referierte Auffassung von PELLEW und SVERDRUP 
wesentlich verandern. 

SVERDRUP (1927) fand, dass Pflanzen mit gelben Hiilsen auch aus 
zweifellosen J/-Samen entstehen konnten, weshalb wir es offenbar 
nicht; was PELLEW und SvERDRUP (1923) friiher glaubten, mit Tri- 
allelie zu tun haben. Bei Kreuzung zwischen b) und c) in oben- 
stehendem Schema wurde die F,-Spaltung deutlich 3 griine : 1 blass- 
gelbe und nach der Kreuzung a) X c) gelbe : griine : blassgelbe, aber 
mit einem so grossen Defizit fiir griine, dass das Verhaltnis weder als 
9:3:4 noch als 12:3:1 gedeutet werden konnte. Blassgelbe F,- 
Samen nach b) X c) und a) X c) gaben beide gelb- und griinhiilsige 
F,-Pflanzen, was auf spezielle Genen fiir blassgelbe Kotyledonen und 
gelbe Hiilsen deutet. Die blassgelben Samen, die Pflanzen mit griinen 
Hiilsen gegeben haben, kénnten, hebt SVERDRUP hervor, indessen auch 
griine nach gelb modifizierte Samen sein oder, da sie nach a) X c) 
vorkommen, fehlerhaft klassifizierte /]-Samen darstellen. Ausserdem 
wird als nicht unwahrscheinlich angegeben, dass blassgelbe Kotyledo- 
nen eine friihere Manifestation des Gens sein kénnten, das gelbe Hiilsen 
und Blatter verursacht, eine Méglichkeit die auch PELLEW und 
SVERDRUP (1923) erwahnt haben. 

Im Jahre 1927 ver6éffentlichten NEFF und WHITE die Ergebnisse 
einer Serie von Kreuzungen hinsichtlich verschiedener Chlorophyll- 
defekte von Pisum, in denen auch Goldkénig teilnahm. In dieser Ab- 
handlung wird die Kotyledonenfarbe nicht beriihrt, sondern nur die 
Blatt-, Stamm- und Hiilsenfarbe, aber die Resultate haben in diesem 
Zusammenhang doch so grosses Interesse, dass es notwendig erscheint 
sie hier kurz zu streifen. 

Die Varietiten, die von NEFF und WHITE besonders eingehend 
behandelt wurden, sind: 


Goldk6nig (der Chlorophylldefekt wird »lemon» genannt), 
Gold von Blécksberg ( » > » »gold» . 
Wachs Schwert ( » > » >canary>» a: 


In bezug auf die Farbe ist die Reaktionsnorm dieser Varietaten 
unter normalen Verhaltnissen in Kiirze die folgende: 


»lemon» — friihes vegetatives Stadium: Stammbasis weisslich, i. t. 
griin — spater: blassgelb bis blass griingelb — junge Hiilsen: grin — 
ausgebildete Hiilsen: griinlich gelb; 


























ERBLICHKEITSVERSUCHE MIT PISUM 227 





»gold» — friihes vegetatives Stadium: Basalblatter hell, i. ti. griin 
— spater: goldgelb — junge Hiilsen: griin — ausgebildete Hiilsen: klar 
gelb bis goldgelb; 

»canary» — friihes vegetatives Stadium: griin — spater: griin (im 
Bliitenstand sind Blattnerven, Stamm, Bliitenstengel und Kelch gelb) — 
junge Hiilsen: gelb — ausgebildete Hiilsen: schwacher gelb. 


Die Spaltungen kénnen am kiirzesten folgendermassen zusammen- 
gefasst werden: 


Griin X »lemon». F,: griin. F,: 3 griine: 1 »lemon». 

Griin X »gold»>. F,: griin. F,: 3 griine:1 »gold>». 

»Lemon» X »gold». Fy: in friihem Stadium fast »lemon», spiéter 
fast »gold». F,: 3 »gold» :1 »lemon>». 

Griin X »canary». F,: griin. F,: 3 griine:1 »canary». 

»Lemon» X »canary». F,: grin. F,: 9 mit griinen Blattern, griinen 
Hiilsen:3 mit griinen Blattern, »canary» Hiilsen:3 mit 
»lemon» Blattern, griinen Hiilsen:1 mit »lemon» Blattern, 
»canary» Hiilsen. 

»Gold» X »canary». F,: griin. F,: 9 mit griinen Blattern, griinen 
Hiilsen:3 mit griinen Blattern, »canary» Hiilsen:3 mit 
»gold» Blattern, griinen Hiilsen: 1 mit »gold» Blattern, »ca- 


nary» Hiilsen. 


Auf Grund dieser Ergebnisse stellen NEFF und WHITE eine tri- 
morphe Allelenserie O—o,—oy auf, die den Phanotypen griin—»lemon >» 
—»gold» entsprechen soll. Fiir die Differenz griin—»canary» verwen- 
den die Verff. (gleichwie WHITE 1917 b) die Genenbezeichnung Gp—gp. 
Die Formeln fiir die in Rede stehenden Typen sind demnach: griin, 
OOGpGp — »canary», OOgpgp — »lemon», 0,0,GpGp — »gold>», 
OyOyGpGp. Die schliessliche Bezeichnung von Goldkénig laut WHITE 
(1916) und NEFF und WHITE (1927) wird also, wenn man auch auf 
die Kotyledonenfarbe Riicksicht nimmt: YYggiio,o,GpGp. Wie »gold» 
sich in bezug auf die Kotyledonenfarbe verhalt, geht aus den zitierten 
Arbeiten (die Ausgangssorte war indessen JJ) nicht hervor. 

Sowohl die Arbeiten von NEFF und WHITE, PELLEW und 
SVERDRUP wie von SVERDRUP (I. c.) enthalten detaillierte Beschreibungen 
von Goldkénig bzw. der aus Duke of Albany entstandenen Linie mit 
blassgelben Kotyledonen, und auf Grund dieser kann kaum ein Zweifel 
dariiber bestehen, dass diese beiden Biotypen hinsichtlich Kotyledonen-, 
Blatt- und Hiilsenfarbe phanotypisch identisch sind. Beide haben 
ausserdem bei Kreuzung mit normal griinen Biotypen mit griinen oder 
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normal gelben Kotyledonen in bezug auf Hiilsenfarbe und Kotyledonen- 
farbe (die einzigen Eigenschaften hinsichtlich der die Darstellungen, 
soweit es die Kreuzungsversuche gilt, kommensurabel sind) so auf- 
fallend gleich reagiert, dass man auch zur Annahme berechtigt ist, dass 
die phanotypische Identitat in den genannten Eigenschaften auf gleiche 
genotypische Konstitution beruht. Jedenfalls hat-die englische Duke 
of Albany-Linie mit dem Allelenpaar Gp—gp, die Phanotypendifferenz 
griin—»canary>» betreffend, nichts zu tun. M. a. W., die Aberrante aus 
Duke of Albany ist als 0,0,GpGp und nicht als oogpgp zu bezeichnen 
(PELLEW und SVERDRUP sowie SVERDRUP geben keine Genenbe- 
zeichnung). 

Dies hat zur Folge, dass in der vollstaindigsten Zusammenstellung 
tiber die Koppelungserscheinungen bei Pisum, die bisher veréffentlicht 
worden ist (RASMUSSON 1927), ein paar Koppelungsgruppen geiindert 
werden miissen. In der Gruppe 3 (1. c., S. 120), A—Gp—lI, wo Koppelung 
zwischen A und Gp von HAMMARLUND (1923) und zwischen I und »Gp» 
von SVERDRUP (1927), sowie freie Kombination zwischen 7 und A von 
SVERDRUP (I. c.) festgestellt worden ist, ist J auszuscheiden, da die 
Koppelung /—Gp mit Sicherheit anstatt dessen auf ]—O zu beziehen ist. 
HAMMARLUNDs Koppelung A—Gp wird dagegen hiervon nicht beriihrt. 
I wird anstatt dessen in die Gruppe 8 eingereiht, aus der, aus weiter 
unten zu besprechenden Griinden, G als eine unberechtigte Genen- 
bezeichnung auszuscheiden ist. Wir erhalten demnach in der Gruppe 3 
A—Gp und in der Gruppe 8 /-—.O. 

In der vorstehenden Literaturiibersicht sind nur die Hauptziige der 
beriihrten Arbeiten, soweit sie fiir die folgende Darstellung von Bedeu- 
tung sind, erértert worden. Die Besprechung der Einzelheiten wird, 
wie erwahnt, auf die folgenden Kapitel gespart. 


“IL DAS MATERIAL. 


In diesem Zusammenhang wird eine Beschreibung der zu den hier 
behandelten Versuchen verwendeten Sorten hinsichtlich der im folgen- 
den beriicksichtigten Eigenschaften gegeben. Angaben tiber die Linien 
dieser Sorten, die zur Verwendung gelangten, werden im Zusammen- 
hang mit den Kreuzungsverzeichnissen in den entsprechenden Ab- 
teilungen gemacht. Die Populationen (in einigen Fallen wahrschein- 
lich Linien), aus denen die Elternlinien herstammen, haben sich 
wahrend der vier Jahre, die ich sie in Kultur gehabt habe, hinsichtlich 
der in Frage stehenden Eigenschaften als vollkommen konstant er- 


wiesen. 
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Goldkénig. Markerbse; blassgriine — fast gelbe Hiilsen mit kraf- 
tiger Membran; blassgriine, zuweilen blassgelbe Kotyledonen (siehe 
iibrigens NEFF und WuHirEs Beschreibung). Abkiirzung: Gk. 

Express. Rundsamig; griine Hiilsen mit kraftiger Membran; griine 
Kotyledonen. Abkiirzung: Ex. 

Witham wonder. Markerbse; griine Hiilsen mit kraftiger Mem- 
bran; griine Kotyledonen. Abkiirzung: W. w. 

Linie 10. Aus W.w. 1925. Bucklige Samen (Indent-Typus); 
griine Hiilsen mit kraftiger Membran; griine Kotyledonen. I. ii. unter- 
scheidet sich diese Linie von W.w. durch etwas hdhere Pflanzen, 
kleinere relative Blattbreite und unregelmassigen Bliitenbau, indem die 
Antheren oft zu einem Blumenblatt umgebildet sind. Die Unter- 
suchungen in bezug auf diese Eigenschaften sind nicht abgeschlossen. 
Abkirzung: L. 10. 

Dippes majart. Rundsamig; griine Hiilsen mit kraftiger Membran; 
gelbe Kotyledonen. Abkiirzung: D. m. 

Ldg majdart. Rundsamig; griine Hiilsen mit kraftiger Membran; 
gelbe Kotyledonen. Abkiirzung: L. m. 

Lunds Sabel. Nicht ganz runde Samen; griine Hiilsen ohne kraftige 
Membran (Zuckererbse); gelbe Kotyledonen. Abkiirzung: Ld. 

Delikatess. Linie 11. Markerbse; griine Hiilsen mit kraftiger 
Membran; gelbe Kotyledonen. In dieser letzten Hinsicht weicht diese 
Linie von gewoéhnlicher Delikatess, die griine Kotyledonen hat, ab. 
Indem ich mich der in den Publikationen von Alnarps Tradgardars 
Férséksverksamhet (Staatliches Forschungsinstitut fiir Gemitisebau, 
Alnarp, Schweden) verwendeten Bezeichnungsweise anschliesse (LAMP- 
RECHT, 1929, wo diese Linie unter der Bezeichnung Delikatess 11/28 
beschrieben ist), verwende ich hier fiir diese Linie doch den Namen 
Delikatess. Abkiirzung: Dt. L. 11. 


Ill. DIE KREUZUNGEN. 


An dieser Stelle wird nur eine summarische Ubersicht iiber die 
untersuchten Sortenkombinationen mitgeteilt, wahrend Detaillangaben 
iiber die resp. Kreuzungen in den entsprechenden Abteilungen zu 
finden sind. Die Sortenkombinationen sind in Tabelle 1 zusammen- 
gestellt. 

IV. METHODIK. 


Das zu den Versuchen verwendete Pflanzenmaterial wurde in ein- 
fachen Reihen gestiitzt auf Eisendraht und mit 1 m Abstand zwischen 
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TABELLE 1. Ubersicht der Kreuzungen. 





Muttersorte Vatersorte 
EIt ; Kreu- 
ern oe ae : te 
Samen- Hiilsen- | Pit le Samen-_ Hiilsen- | Kotyle zungen 
form farbe — form ime 
farbe | farbe 





D. m. < Gk. rund grin = gelb_—s runzlig —gelb blass I—IV 


|  Rezipr. runzlig gelb blass rund griin gelb V—VII 
Gk. & L. m. » » » » » » VIII 
Ld Gk. schwach | griin gelb runzlig —_gelb blass IX 

indent 
Rezipr. runzlig —gelb blass_ schwach_ grtin gelb xX 
indent 

Dt. L. 11 Gk. » griin gelb ‘runzlig gelb | blass | XI-—XIIl 

Rezipr. » gelb | blass » griin gelb XIV 
Ex. < Gk. rund grin | griin » gelb blass XV—XVI 

Rezipr. runzlig — gelb blass rund grtin grtin XVII 

W. w. X Gk. » grin grin’ runzlig  gelb- blass ~~ XVIII 
Rezipr. » gelb blass » grtin grin XIX—XX 

Gk. & L. 10 » » » indent » » XXI 


den Reihen und etwa 10 em zwischen den Samen gezogen. Simtliche 
ausgesdeten Samen wurden vor der Saat untersucht, und die F,-Koty- 
ledonen in runde gelbe, runde griine, runzlige gelbe und runzlige griine 
sortiert. Diese Gruppen wurden in getrennten Parzellen mit verschiede- 
nen Feldnummern ausgesiet. Als die Hiilsen in ihrer Entwicklung 
genugend weit gekommen waren, um eine Klassifikation in griine und 
blasse zuzulassen, wurde jeder Zweig mit blassen Hiilsen mit einer 
roten Etikette gekennzeichnet. In dieser Weise erhielt eine blasshiilsige 
Pflanze meistens mehrere Etiketten, was notwendig war, wenn man 
zuviele Manipulationen beim Merken der Pflanzen vermeiden wollte. 

Die Untersuchung der Kotyledonenfarbe sowohl in F, wie F; er- 
folgte dusserst genau. In jedem zweifelhaften Fall wurde der Samen 
angeschnitten, oft an mehreren Stellen. Besonders bei Samen vom 
rr-Genotypus war die Klassifikation oft schwierig und erforderte eine 
innere Untersuchung einer sehr grossen Anzahl von Samen. In F, 
wurden die Samen nur in gelbe und griine sortiert (ausser in einem 
Fall), wahrend bei der F;-Untersuchung eine Klasse mit »blassen» Koty- 
ledonen eingeschoben wurde, d. h. Samen bei denen die griine Farbe 
erheblich weniger stark als normal, zuweilen sogar so nahe gelb war, 
dass diese Samen bei oberflachlicher Betrachtung leicht fehlerhaft 
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klassifiziert werden konnten. Die Klasse »blasse Kotyledonen» in F; 
ging in der F.-Analyse restlos in die Klasse »griine Samen» ein. 

Eine genaue Untersuchung der Kotyledonenfarbe ist vor allem 
deshalb unbedingt notwendig, da es sich um ein Material von sehr 
grosser Variabilitat handelt. Auch wenn die Spaltung / : ii durch den 
Einfluss anderer Gene nicht gestért wird, kann indessen die phano- 
typische Ausserung von IJ bzw. i stark modifiziert werden, was iibrigens 
von mehreren Forschern (Hurst 1904, BATESON 1905, WHITE 1916, 
1917a u. b, MEURMAN 1924 u. a.) hervorgehoben wird. So werden 
ii-Samen oft zu solcher Ahnlichkeit mit ]-Samen modifiziert, dass auch 
die genaueste Untersuchung sie nicht als griine identifizieren kann, 
wahrend Modifikationen in die entgegengesetzte Richtung viel selte- 
ner sind. 

Meiner Erfahrung nach wird gelbe Kotyledonenfarbe nur bei un- 
reifen Samen nach griin modifiziert, ob es sich nun um Markerbsen 
oder um rundsamigen Sorten handelt, und derartige schlecht ent- 
wickelte Samen sollen natiirlich bei einer Bearbeitung von [ : ii-Kreu- 
zungen nicht beriicksichtigt werden. Eine Ausnahme hiervon bilden 
wenigstens gewisse Zuckererbsensorten. Bei diesen kann man zuweilen 
anscheinend voll entwickelte Samen finden, die, obgleich sie //-Koty- 
ledonen enthalten, eine deutlich wenn auch ziemlich schwach griine 
Kotyledonenfarbe haben. 

Eine vollstandige Verinderung in die entgegengesetzte Richtung 
(ii-Samen zu ganz gelben modifiziert) ist bei Sorten mit runden Samen 
(R) sehr selten, dagegen kommt es oft vor, dass iiR-Kotyledonen teil- 
weise gelb sind, vor allem bei sehr »harter» Reife und bei Befall von 
Grapholitha sp. Bei iirr-Samen geht das Erblassen, wenn diese gut 
ausgereift sind, oft so weit, dass es, wie schon erwahnt, unméglich ist 
sie als griine wiederzuerkennen (siehe iibrigens Fig. 3, S. 257). 

Sobald solche Eigenschaften wie der Grad der Reife u. a. das 
phanotypische Hervortreten von J und i beeinflussen, ist es selbstver- 
standlich, dass verschiedene Varietaéten sich in sehr verschiedenem 
Grade modifizierbar erweisen werden. Es wirken also mit Sicherheit 
sowohl dussere Faktoren wie verschiedene Genen auf die Ausbildung 
der griinen und gelben Samenfarbe ein, weshalb oben Angefiihrtes 
natiirlich als Durchschnittsregel mit manchen Ausnahmen aufzu- 
fassen ist. 

In dem in dieser Arbeit behandelten Material, wo ausser I noch 
ein Gen direkt die Kotyledonenfarbe beeinflusst, ist die Variation be- 
deutend grésser als in gew6hnlichen Fallen und verursacht sehr grosse 
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Klassifikationsschwierigkeiten. Trotz aller Vorsichtsmassnahmen hat 
es doch nicht vermieden werden kénnen, dass die aufgestellten Phano- 
typenklassen den Genotypenklassen, die sie reprisentieren sollten, mit- 
unter recht schlecht entsprechen, was im folgenden an mehreren Stellen 
sich zeigen wird. 


V. DIE F\-GENERATION. 


Tabelle 2 gibt eine kurze Ubersicht iiber die Eigenschaften der 
F,-Kotyledonen. Wenn Gk. mit //-Sorten gekreuzt wird, hat F, wirk- 
lich gelbe und bei der Kombination Gk. X ii typisch griine Kotyledonen. 


TABELLE 2. Kotyledoneneigenschaften der F,-Generation. 








Kotyle- | 
Kreuzung Kombination donen- Kotyledonenform 
farbe 
I—IV Rund, gelbe < Gk. Gelb  Rund 
V—VII Reziprok » Bucklig (etwa intermediir) 
VIII Gk. & rund, gelb » »  (reziprok: rund; 
nur F) 
IX Nicht ganz rund, gelb » Rund 
xX Gk. 
xX Reziprok » Nicht ganz rund 
XI—XIII Runzlig, gelb « Gk. » Runzlig 
XIV | Reziprok : a. | * 
XV—XVI Rund, griin & Gk. / Grin |Rund 
XVII _Reziprok » Bucklig (etwa intermediar) 
XVIII 'Runzlig, grin XGk. | » Runzlig 
XIX—XX__—s Reziprok » »  , aber weniger aus- 
gepragt 
XXI | Gk. bucklig, grin | » | Bucklig (etwa intermediar) 
(Gradus X Gk.), Runzlig, gelb < Gk. | Gelb — Runzlig 
(Gk. X Gradus) Reziprok » »  , aber weniger aus- 
gepragt 


Diese Resultate stimmen iiberein mit denen von WHITE (1916), PELLEW 
und SVERDRUP (1923) sowie SVERDRUP (1927). Die F,-Hiilsenfarbe 
war in allen Verbindungen zwischen Gk. und griinhiilsigen Sorten griin, 
was die angefiihrten Forscher auch gefunden haben. 

Die Kotyledonenform zeigt in F, ein eigentiimliches Verhalten, das 
als fiir diese Untersuchung belanglos allerdings nicht naher behandelt 
werden soll, auf das ich aber ohne einen Versuch zur Erklarung auf- 
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merksam machen will. Wie aus Tab. 2 hervorgeht, hat die Eigenschaft 
runde Samen in allen Verbindungen RR X Gk. vollkommen dominiert. 
In der Kreuzung IX sind die F,-Samen (richtiger die F,-Kotyledonen) 
merkbar runder als die Samen der P-Sorte, die das R-Gen eingefiihrt 
hat. Diese Sorte (Ld) hat namlich, wie schon erwahnt, nicht ganz 
runde Samen. Die reziproken Kombinationen, Gk. X RR, haben 
dagegen durchweg unvollstandige Dominanz fiir runde Samen gezeigt. 
Kreuzung X (reziprok zu IX) zeigt hier den gleichen Phinotypus wie 
die Vatersorte, d. h. nicht ganz runde Samen. 

Nach der Verbindung rr X Gk. (die Kreuzungen XI—XIII und 
XVIII sowie Gradus X Gk., die zum Vergleich mitgenommen wurde) 
sind typisch runzlige F,-Samen entstanden, waihrend die reziproken 
Verbindungen weniger ausgeprigt runzlige Samen in den Kreuzungen 
XIX—XX und Gk. X Gradus gegeben haben. Die Kreuzungen XI— 
XIII und die reziproke XIV haben in F, den gleichen Typus gegeben, 
der einzige Fall da dies vorgekommen ist. 

Einige andere Fille, wo reziproke Kreuzungen in anderem Zusam- 
menhang untersucht worden sind, verdienen hier zum Vergleich ange- 
fiihrt zu werden. 





D.m. < Gradus. F,-Samen: rund. 

Reziprok. » bucklig. 

First crop < Gradus. » rund, 

Reziprok. » annahernd intermediir. 
Ex. < Dt. L. 11. » rund. 

Reziprok. » bucklig. 

Rekord (bucklig) « W.w. » » 

Reziprok. » » 

Dt. L. 11 W.w. » runzlig. 

Reziprok. » » 


VI. SPALTUNG IN BEZUG AUF DIE KOTYLEDONEN- 
FARBE. 


1. KREUZUNGEN Gk. x BIOTYPEN MIT GRUNEN KOTYLEDONEN 
UND HULSEN. 


Kreuzungen von diesem Typus sind folgende untersucht worden: 
XV. Ex. Linie 16 Gk. Pop. F,-Kotyledonen 1926. F, nicht untersucht. 


XVI.» » 17x yo » » » » » 
XVII. Gk. » 28 Ex. Linie 18. » » » » » 
XVIII. Ww. » 19 Gk. » 22. » 1927. F,-Kotyledonen 1928. 
XIX. Gk. » = 29x W.w. » 19. » 1926. F, nicht untersucht. 
XX.» » 22X% » » 19, » 1927. F,-Kotyledonen 1928. 


XXI._ » Pop. XL. 0. » 1926. F, nicht untersucht. 
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und Hiilsen X Gk. 


Spaltungszahlen in F, und F; nach griinen Kotyledonen 




















g oo | Pro 4 gefundenes Verhaltnis 
Kreuzu ng F,-Phanotypus Fs “ee | m +o ~ Meals |» 
= | lee! & |e i236! = les! Ss = 
B gigi 2 ig8s| € [Se 2 = 
do) -*.) a 6 < | fa) 23) %® 8 
XV R F,| 0 88 | — — 
» Tr —_ — » 0 — 23 — _ 
XVI R ——— » | 0 | 121 
» or a » 0 -— 34 ae; — 
XVII R —_ — » OO}; — | 241)—-— — _ 
» rr ee » 0;—) 87); —;— -— - - 
XVIII a » 24 33 | 124 0,53 3,47) 3,64 | 1,25 | 2,75 1,94 
» Griine Samen, griine Hiilsen F, 65 123) 722 | 0,29 | 3,71 | 12,46 | 0,83 | 3,17 2,98 
» » »  gelbe » » 41/11 0 | 3,15) 0,85) 8,96 | 4,00 0 4,16 
» Gelbe Samen, griine —_» » | 23! 68 | 154 0,38 | 3,62 “i 1,49 2,51 4,1 
» » » gelbe » » | 43 1135] 51 | 0,75 | 3,25 | 2,19 | 3,11 0,89 18,51 
XIX on F,| 0 26 67 | 0 (4,00 Bass 1,12 2,88 0,67 
XX pe ae » | 11 240 0,18 | 3,82! 7,52 | 0,18 3,82 7,53 
» Griine Samen, griine Hiilsen F, | 162 167 | 1013 | 0,48 3,52 11,06 | 0,98 3,02 0,43 
» » » gelbe  » » 67 177, 35 0,96 3,01, 0,39 | 3,50 0,50 24,02 
» Gelbe Samen, griine _» » | 24) 79 | 180 | 0,34! 3,66! 6,41 | Ise 2,54 4,46 
» » »  gelbe » » | 21 8 | 24 | 0,24) 3,76 | ni 1,18 | 2,82 0,10 
XXI R _- — F,; 0 | 0, 90 | — —|- — 
» Tr —- — » 1D 18 | 26 | 0 4,00/ 3,37 | 1,23 | 2,77 0,7 
Summe F, 1927 35. 33 | | 364 0, 32 ‘as| 8,19 | 0,63 3,37 4ys0 
Summe F, 1928: grtine Samen, griine Hiilsen | 227 290 1735 | 0,40 | 3,60 | | 16, 22 | 0,92 | 3,08 2,16 
» » » » »  gelbe » 108 | 188) 35 | 0,40 | 3,60 | 6,32 | 3,58 | 0,42 27,16 
» » » gelbe Samen, gritine » 47 | 147} 334 | | 0,36 | 3,64 8,89 | 1,47) 2,53 6,53 
» » » » » gelbe » 45 | 143| 75 | 0,68 | | 3,32 | | 2,98 | 2,86 1,14 | 17,37 
Summe F,: grtine Hiilsen 274 | 437 | | | 2069 | 0,39 | 3,61 18,58 | 1,02 | 2,98 0,61 
» » gelbe Hiilsen 153 | 331 | 110 | 1,03 | 2,97) 0,44 | 3,26 | 0,74 | 32,74 
Die Spaltungsresultate sind in Tab. 3 zusammengestellt und aus 


denselben ergibt sich, dass die Spaltungen — wenn es sich nun immer 
um solche handelt — in hohem Grade unregelmissig sind und nur in 


einzelnen Fallen an das Verhaltnis 3 : 


1 erinnern, ob man nun blasse 


+ gelbe Samen oder nur solche, denen jede Spur von Griin fehlt, zur 
Rezessivklasse zahlt. 


1 Erwartetes Verhiltnis: 
? Erwartetes Verhialtnis: 3 griine : 


3 blasse + griine : 
1 blasse + gelbe. 


1 gelbe. 
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Dass wir es hier mit weitgehender Modifizierbarkeit zu tun haben, 
ist offenbar. Einen Beweis hierfiir finden wir auch darin, dass F, 
1926 (Kreuz. XV—XVII, XIX und XXI) nicht einen einzigen Samen 
ergab, der nicht als griin hatte klassifiziert werden kénnen, wahrend 
F, 1927 etwa 9 % Samen enthielt, denen jede Spur von Griin fehlte 
— (Es soll erwihnt werden, dass F, 1926 und 1927 an verschiedenen 
Stellen mit ganz verschiedenem Boden gebaut worden sind: 1926 
feuchter torfartiger Boden, 1927 trockener Sandboden.) 

Ausserdem ist es auffallend, dass die Spaltung in F, nach gelben 
und griinen F,-Samen ziemlich gleichartig ist. So ist die Anzahl griiner 
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Verhaltnis griin : blass +gelb 


Fig. 1. Frequenz verschiedener Werte des Verhiltnisses Anzahl griine: Anzahl blass- 
griine + gelbe Kotyledonen auf F,-Pflanzen mit griinen bzw. blassgelben Hiilsen nach 
Kreuzungen griine Kotyledonen und griine Hiilsen x Gk. 


pro 4 nach griinen Samen 3,08 und nach gelben Samen 2,53 im griin- 
hiilsigen Teil, sowie 0,12 und 1,14 im gelbhiilsigen Teil. Dies deutet ja 
keineswegs auf einen durchgehenden genotypischen Unterschied zwi- 
schen den gelben und griinen F,-Samen. 

Kreuzungen zwischen Sorten mit gew6hnlich gelber Kotyledonen- 
farbe und solchen mit griinen Kotyledonen geben nie eine so unregel- 
missige Phanotypenverteilung wie die hier behandelte. Es ist deshalb 
vollkommen berechtigt anzunehmen, dass wir es hier mit einem oder 
mehreren Genen ausser J]—i zu tun haben, die einen Einfluss auf die 
Kotyledonenfarbe und auch auf ihr Variationsvermégen besitzen. Schon 
gestiitzt auf Tab. 3 kénnen wir behaupten, dass die genotypische 
Grundlage fiir die Eigenschaftdifferenz griine Hiilse—gelbe Hiilse einen 
solchen Einfluss hat. Das Verhiltnis griin : blass + gelb in F, nach 
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TABELLE 4. Verteilung der F;-Familien (im Anschluss an Tab. 3). 


























F,-Phanotypus F,-Familien 
konstante spaltende 
Kreuzung | ;, | —— re 
| Rotyte- | Hiilsen | | Ye a ae ian: | 
donen | a , we | ba wo | grin: | blass: 
| griine blasse gelbe bla ‘| blass | gelb | gelb 
gelb | 
XVIII griine | griine ; 37 0 | 0 18 | 14 3 0 72 
| » | gelbe 0 0 0) 0 0; 0.; 2 | 2 
_gelbe | griine| 1 2 0 4 5 0 | | 12) 
| y gelbe | 0) 6 0 4 1 . 3 | 13) 
| j | 
‘Summe griine | 38 2 0 22 19 3 | O | 84 
‘Summe) gelbe | 0 6 0; 4 1 0 | 15, 
| | | | | 
XX | griine | griine 43 nae ee ee 1 92 
| gelbe | grane| 7 | 0 0 | 2| O|-0 | 0} 9 
» |gelbe; 8 | 3 0 |; 5 |] 5 0 0 | 21 
| i | | | 
Summe} griine | 50 3; O 27 | 18 | 2 1 (101, 
Summe| gelbe 10 13 | 0 71] 6 | 0 6 | 42 
| . | | l | | | ee 
XVIII-+XX|Summe| grine| 88 |) 5 0 0 | 49 | 37/5 | 1 [185 
'Summe! gelbe | 10 | 19 0 | 11.) 7. 0 | 10 | 57 





Pflanzen mit gelben Hiilsen nahert sich fast dem inversen Wert des 
gleichen Verhiltnisses fiir Pflanzen mit griinen Hiilsen. 

Besonders auffailend erscheint der Zusammenhang zwischen der 
Hiilsenfarbe und der Reaktionsnorm der Kotyledonenfarbe in der 
graphischen Darstellung in Fig. 1, wo die Einheiten der Abszisse das 
Verhaltnis griine : blasse + gelbe Kotyledonen und die der Ordinate 
die Anzahl F;-Familien bezeichnen. Die am meisten frequentierten 
Quotenklassen fiir die von Pflanzen mit griinen Hiilsen stammenden 
F;-Familien liegen um 3, wahrend die zahlreichste Klasse fiir F;- 
Familien nach gelbhiilsigen F,-Pflanzen den Mittelwert 0,75 hat. Wenn 
wir es in diesem Material iiberhaupt mit einer monohybriden Spaltung 
in bezug auf Kotyledonenfarbe zu tun haben, deutet das in Fig. 1 
illustrierte Verhaltnis darauf hin, dass diese Spaltung an griinhiilsigen 
Pflanzen stattfindet, wahrend die gelbhiilsigen Pflanzen in bezug auf 
blasse—gelbe Kotyledonenfarbe konstant sind und ausserdem, dass die 
Modifizierbarkeit sehr gross ist. 

Die Verteilung der F;-Familien (Tab. 4) ist auch eine héchst un- 
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regelmassige und bildet keine Stiitze dafiir, dass ein 1 : 2 : 1-Verhiltnis 
vorliegt. 

In Fig. 2 sind die Prozentzahlen fiir die Gruppen konstant griine— 
spaltende griin: blass: gelb, griin:blass und_griin : gelb—konstant 
blasse, gelbe und blasse + gelbe graphisch dargestellt. Aus dieser geht 
hervor, dass die Verteilung nach gelbhiilsigen und griinhiilsigen F.- 
Pflanzen sehr verschieden ist. Nach griinhiilsigen Pflanzen gibt es sehr 
wenige konstant blass- und gelbsamige Familien, wahrend spaltende 
und vor allem konstant griine Familien nach gelbhiilsiger F, in der 
Minderheit sind. Der Zusammenhang der Hiilsenfarbe mit der Koty- 











ledonenfarbe kommt also auch % 

hier mit grosser Deutlichkeit zum ~~ 

—— ; a | Grune Hil sen 
Wenn die oben ausgespro- jo} g 

chene Vermutung, dass die Koty- oi f4 

ledonenfarbe in den hier behan- ~% xy 

delten Kreuzungen nur an griinen $s 8 

Pflanzen spaltet, richtig ist, ist es ~pn e 3 3 

offenbar, dass die Familien, die 7 < a. eS 

in Tab. 4 und Fig. 2 phanotypisch 5 

konstant oder spaltend sind, ”f x 

sicher nicht immer genotypisch sof 

konstant bzw. spaltend sind. Die 1 Gelbe Hiilsen $ 

konstant blassen und gelben Fa- § 

milien nach griinen F,-Pflanzen 0 


und die konstant griinen und Fig. 2. Prozent konstante und spaltende 
»spaltenden» nach gelben Pflan- Familien nach F,-Pflanzen mit griinen bzw. 
zen sollten nach der Erwartung gelben Hiilsen in Kreuzungen Gk. x griine 
% = Kotyledonen und Hiulsen. 
nicht vorkommen. Wenn die Vor- 
aussetzung fehlerfrei ist, beruht das Vorhandensein dieser Gruppen auf 
der Modifizierbarkeit des Materiales hinsichtlich der Kotyledonenfarbe, 
und dann ist es auch méglich, ja wahrscheinlich, dass die Dispropor- 
tion zwischen konstant griinen und spaltenden Familien nach griin- 
hiilsigen F,-Pflanzen auf die gleiche Ursache zuriickzufihren ist. 
Unter den 242 untersuchten Familien ist nicht eine einzige kon- 
stant gelbe aufgetreten. Diese Tatsache stimmt gut mit der Erschei- 
nung iiberein, dass sowohl die gelben wie griinen F.-Samen zu 
spaltenden Familien gefiihrt haben. Das Verhiltnis pro 4 konstant 
griine : spaltende : konstant blasse und gelbe ist nach griinen F,-Samen 
2.0 : 1,9: 0,1 und nach gelben F,-Samen 1,5 : 2,1 : 0,4 (hier sind nur griin- 
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hiilsige F.-Pflanzen beriicksichtigt worden). Die oben behandelten 
Spaltungszahlen fiir F; nach griinen bzw. gelben F,-Samen geben sum- 
miert 3,083 bzw. 2,53 griine pro 4, welches Resultat auch mit den eben 
genannten tibereinstimmt. Alle diese Tatsachen zeigen, dass die Pha- 
notypengruppen griine—gelbe Kotyledonen in F, nicht zwei ent- 
sprechende Genotypengruppen decken. 


Zusammenfassung. — 1) Monohybride Spaltung griine : gelbe Koty- 
ledonen hat nicht nachgewiesen werden kénnen. 





2) Die Phanotypenklassen griine—gelbe F,-Kotyledonen sind nicht 
genotypisch distinkt. 

3) Die summierten Spaltungszahlen in F,; fiir F,-Pflanzen mit 
griinen Hiilsen geben das Verhiltnis 3: 1, wenn blassgriine + gelbe als 
rezessiv gezahlt werden, dagegen nicht wenn nur gelbe dahingerechnet 
werden. 

4) Die Mehrzahl der spaltenden F;-Familien nach griinhiilsigen 
F,-Pflanzen gruppiert sich um das Verhiltnis dom. : rez.==3 (nach 
den gleichen Voraussetzungen wie unter 3). 

5) Die Charaktere sind in hohem Grade modifizierbar, was eine 
Gruppierung in Genotypenklassen sehr unsicher macht, auch wenn 
auf F; Riicksicht genommen wird. 

6) Die Reaktionsnorm in bezug auf die Kotyledonenfarbe ist in 
F, fiir F,-Pflanzen mit gelben und griinen Hiilsen deutlich verschieden. 

7) Die genotypische Grundlage fiir griine bzw. gelbe Hiilsenfarbe 
bei Gk. beeinflusst also auch die Kotyledonenfarbe. 

8) Die in diesen Kreuzungen stark auffallende Modifizierbarkeit 
ist sicherlich genotypisch bedingt, da eine gewoéhnliche / : ii-Spaltung 
nie St6rungen von solcher Starke aufweist. 


Diskussion. — Wurtre (1916) hat in Kreuzungen vom hier behan- 
delten Typus regelrechte monohybride Spaltung griin: »yellow or 
yellowish» gefunden. Die zweite spaltende Generation ist indessen nicht 
untersucht worden. WHITE stellt auf Grund dieser Ergebnisse ein neues 
Allelenpaar G—g auf, in dem G griine Kotyledonenfarbe und gg gelbe 
verursacht. Das Gen / ist im Verhialtnis zu G epistatisch. Ausserdem 
stellt WHITE ein Gen Y auf, das der gelben Kotyledonenfarbe entspricht 
und im Verhaltnis zu G hypostatisch ist. Da dieses Gen aber im hetero- 
zygotischen Zustand nicht festgestellt ist, kénnen wir hier von dem- 
selben als ganz hypothetisch und ausserdem iiberfliissig absehen. Fiir 
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den Unterschied griine Hiilsen—gelbe Hiilsen bei Gk. stellen NEFF und 
WHITE (1927) das Allelenpaar O—o, auf. 

Kreuzungen des Typus, mit dem wir uns hier beschaftigen, sind 
nach der Formulierung von WHITE und NEFF und WHITE (abgesehen 
von Y) GGiiOO X ggiio,o, und geben als Resultat 3 Gii:1ggii und 
3 O0:10,0,, wenn jedes Allelenpaar fiir sich behandelt wird. PELLEW 
und SVERDRUP (1923) und SvERDRUP (1927) haben auch eine Spaltung 
in griine : gelbe Kotyledonen, entsprechend 3 : 1, gefunden. 

Auch bei WATIE (1916) zeigen Kreuzungen von diesem Typus eine 
sehr grosse Variation im Verhaltnis zwischen den Phanotypenklassen, 
was indessen in der Abhandlung nicht hervorgehoben wird. Berechnet 
man den Quotienten griin : gelb fiir die verschiedenen F.,-Parzellen von 
WHITE (lI. c., Tab. III c), erhalt man folgende Serie: c0, co, 13, 12, 7,2, 
6, 4,4, 4, 4, 4, 3,3 2,4, 1,9 und 1,1. Die Variation ist also hier wie in 
meinen Versuchen sehr gross, wenn auch die Schlusssumme bei WHITE 
recht gut mit dem Verhaltnis 3:1 iibereinstimmt. Die vielen ? in der 
Tabelle von WHITE deuten auch darauf hin; in der Tabelle tiber 
Kreuzungen zwischen gewoéhnlichen gelben und griinen fehlen sie. 
PELLEW und SVERDRUP sowie SVERDRUP (I. c.) erwihnen nichts iiber 
derartige Schwankungen. 

Ubrigens widersprechen meine Resultate den Schlussitzen der 
zitierten Verfasser nicht in allen Hinsichten. Gleichzeitig ist es aber 
auf Grund der Reaktionsweise des Materials schwierig eine fiir samt- 
liche Tatsachen gemeinsame Stiitze zu finden. Die endgiiltige Diskus- 
sion kann indessen erst weiter unten erfolgen wenn mehrere Tatsachen 
zum Vergleich vorliegen. Ein von WHITE (1917b) und SveRDRUP 
(1927) veréffentlichter Koppelungsfall G—O wird deshalb an dieser 
Stelle auch nicht behandelt. 

Als Schlussurteil iiber die in diesem Teil behandelten Kreuzungen 
kann gesagt werden, dass sie keine Resultate ergeben haben, die eine 
Lésung der Erblichkeitsverhaltnisse der »rezessiv gelben» Samenfarbe 
erméglichen, wenn sie auch gewisse Tatsachen von Wert fiir eine solche 
geliefert haben. 


2. DIE SPALTUNG IM R-TEIL DER KREUZUNGEN Gk. < BIOTYPEN 
MIT GELBEN, RUNDEN KOTYLEDONEN UND GRUNEN HULSEN. 


In dieser Abteilung werden folgende Kreuzungen behandelt: 
I. D.m. Linie 13 Gk. Linie 24. F,-Kotyledonen 1926. F, nicht untersucht. 


II.» » 12x » » 25. » » » » » 
Ill. » » 14 » » 26. » Di. sk » 
IV. » » 12 » » 20. » 1927. F,-Kotyledonen 1928. 


Hereditas XH. 16 
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V. Gk. Linie 22 D.m. Pop. _ F,-Kotyledonen 1926. F, nicht untersucht. 


VI.» » ZX »® » » » » » » 
VII. =» =» 20 D.m. Linie 12. » 1927. F,-Kotyledonen 1928. 
VIII. » » 2OxXiam. » 15. » » » » 
IX. Ld » 1X Gk. » 23. » » » » 
X. Gk. » 23x Ld » 1. » » » » 


Dass jener Teil der spaltenden Generationen dieser Kreuzungen, 
der runde Samen hat, fiir sich behandelt wird, beruht darauf, dass 
dieser Teil fiir die genetische Analyse der rezessiv gelben Kotyledonen- 
farbe besonders wichtig sein diirfte, da man hier damit rechnen kann, 
dass der stérende Einfluss der Milieufaktoren so weit als méglich 
eliminiert ist. Schon in einem friiheren Kapitel ist erwahnt worden, 
dass die griine Kotyledonenfarbe der R-Samen dem Erblassen weit 
weniger ausgesetzt ist als die der rr-Samen. Hier, wo die vom Milieu 
ausgeléste Variabilitat noch viel grésser ist als wenn nur ]—i spaltet, 
ist dieser Umstand besonders wertvoll, vorausgesetzt dass das Vor- 
handensein von R auch die hier sicherlich durch die genotypischen 
Verhialtnisse verursachte gréssere Empfindlichkeit gegeniiber Milieu- 
unterschieden zu neutralisieren vermag. Bei der direkten Untersuchung 
des Materials zeigte es sich bald, dass dies der Fall war, weshalb ich 
auch beschloss den R- und rr-Teil der Spaltungen gesondert zu _be- 
handeln. Leider wurden auf Grund bereits erwahnter Umstinde die 
Kreuzungen der vorigen Abteilung, die in R:rr spalteten, nicht in F; 
verfolgt. 

Die Zahlen in Tab. 5 bilden einen deutlichen Beweis dafiir, 
dass hier eine regelrechte monohybride Spaltung vorliegt, weshalb 
eine weitere Erérterung iiberfliissig erscheint. Die Differenzen tiber- 
schreiten in keinem Falle die Fehlergrenzen (mit Ausnahme von VII, 
F;, gelbe Kotyledonen, gelbe Hiilsen, deren Abweichung unter * erklart 
wird). 

Will man die Spaltungen nach dem Verhiltnis 13 : 3 deuten, stdsst 
man dagegen oft auf Schwierigkeiten und mit den summierten Zahlen 
gelingt dies nur in zwei Fallen. 

In der Kreuzung X ist der Mangel an griinen Samen in F; nach 
gelbsamiger und gelbhiilsiger F, auffallend gross. Die Anzahl griiner 
pro 4 betragt hier 0,33 gegeniiber 1,03 nach griinhiilsiger F,, was auf die 
F;-Summe fiir diese F,-Gruppe so einwirkt, dass die Zahlen mit den 
auf Grund des F.-Verhiltnisses 13:3 in F, erwarteten betrachtlich 
besser iibereinstimmen als mit 3:1. Der zweite Fall, wo kommen- 
surable Zahlen vorhanden sind (Kreuz. IV), zeigt keine solche Diffe- 
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Spaltungszahlen in F, und F; in R-Teil nach gelben 
Kotyledonen und griinen Hiilsen X Gk. 





| = = 
| | Gefundene 'Pro 4 gefunde- 


| 


| Pro 16 gefunde- 











- & Anzahl nes Verhiitnis| nes Verhaltnis 
iS F,-Phanotypus € we wy a 
® | = o oy o co) “< o cy 
3 \2@i'2;:8/8/38)/8)/ 818) = 
a fe = | Y a a Y ps 
| | i+) to i") 2 | = oo eo a 
| I —_- — F, | 90 | 22 | 3,21 0,79 1,28 | 12,86 3,14) 0,24 
| Il _ » | 58 ; 15 | 3,18! 0,82; 0,89 | 12,67 | 3,33 | 0,45 
‘HI —_- — » | 73 | 17 | 3,24! 0,76 | 1,31 | 12,98 | 3,02 | 0503 
IV -_ — » | 80 27 2,99 1,01 0,06 11,96 | 4,01 1,72 
_»  Gelbe Kotyledonen, griine Hiilsen| F, | 149 = 60 = 2,85, 1,15 1,25 | 11,41 | 4,59 | 2,80 
» » » gelbe » » | 17 7 | 2,83 | 1,17 | 0,48 | 11,33 | 4,67 | 1,08 
| » | Griine Kotyledonen, » » » Keine Spaltung — | —, — —)| — 
| V —_—- — | F, | 154 51 | 3,01 0,99 0,08 | 12,02 3,98 | 2,25 
I — » 154 50 | 3,02 0,98 0,17, 12,08 3,92 | 2,10 
[VII - — » | 67 | 39 2,53) 1,47 | 2,79 | 10,12 | 5,88 | 4,74 
|» \Gelbe Kotyledonen, griine Hiilsen| F, | 245 95 2,88 1,12 1,28 11,53 4,47 | 3,28 
| » » » gelbe » |» ] 0} 4845};—J}—j;—}] — }—] — 
VIII — = | F,| 46. 9 | 3,35, 0,65 1,50 | 13,38 2,62 | 0,45 
» Gelbe Kotyledonen, griine Hiilsen |) F, 315 | 113 2,94 1,06 0,72 11,78 4,22) 2,88 
» Griine Kotyledonen, griine Hilsen| » Keine Spaltung — - | 
» » » gelbe » |» » » —j;—|—|— | — 
| IX | - — | F, | 15 | 6 | 2,86 | 1,14 | 0,39 | 11,43 | 4,57 | 1,21 
&@ Be ee | » | 270! 89 3,01 | 0,99 0,11 | 12,03 3,97| 2,94 
» Gelbe Kotyledonen, griine Hitlsen| F, 849 315 2,92, 1,08 1,57 11,07 4,33 585 
| » » » gelbe » | » | 22 2 | 3,67 | 0,33 | 1,89 | 14,67 | 1,33 | 1,51 
| » | Griine Kotyledonen, griine » » ene Geelieng —| — | — | —| — 
|» » » gelbe » Lopes » | Z = | = 
| Summe F, 1926 529 | 155 | 3,09 | 0,91 | 1,36 | 12,38 3,62) 2,60 
» » 1927 478 | 170 2,95 | 1,05 | 0,73 | 11,80 4,20 | 4,89 | 
|» » 1926—1927 1007 | 325 3,02 0,98 0,42 12,10 3,90| 5,26 | 
» FF, 1928: gelbe Kotyledonen, griine 
Hiilsen | 1558 583 2,91 1,09 2,40 11,61 4,36 | 7,33. | 
» » » :gelbe Kotyledonen, gelbe | | | 
Hiilsen 39 | 9 3,25) 0,75 | 1,00 | 13,00 | 3,00 | 0,85 | 
» » » 1597 | 592 | 2,92/ 1,08 |}2,16, — | — 
5208 | 1834 | 2,96 1,04 | 1,94! — — 


Summe aller Spaltungszahlen 


1 Diese Samen stammen von 2 Pflanzen, die wahrscheinlich von zwei geno- 
typisch griinen aber fehlerhaft klassifizierten F2-Samen herstammen. 


2 Als erwartetes Verhaltnis: 13 : 3. 


3 Laut der Erklarung von WHITE sollen spaltende F3-Familien nach gelben 
F2-Kotyledonen gelbe : griine im Verhaltnis 12,67 : 3,33 per 16 geben. 


Die F2-Genera- 
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renz. Ein Defizit dieser Art kann vielleicht, wenn man nicht vorzieht 
es als Zufalligkeit zu betrachten, was vielleicht das Sicherste ist, als 
Folge von mangelnder Vitalitaét auf Grund von Rezessivanhiufung auf- 
gefasst werden. Die griinen Samen von blasshiilsigen Pflanzen sind 
namlich ausschliesslich iio,o,-Samen, wihrend griinhiilsige Pflanzen 
ii0O-, I100,- und iio,o,-Samen haben, die letzteren in Minderheit. 
Hatte die betreffende Parzelle irgendwie ungiinstige Verhialtnisse, hatte 
ein solcher Umstand eventuell einwirken kénnen. Ich wage jedoch 
nicht die Verantwortung zu tibernehmen, dass eine solche Annahme 
wahrscheinlich sei, sondern nur dass sie nicht unmdéglich sei! 


TABELLE 6. Verteilung der F;-Familien (im Anschluss an Tab. 5). 








F,-Phanotypus F,-Familien 
Kreuzung ; . | Konstante Spal- n 
Kotyledonen Hiilsen | site 
| | gelbe | griine 
IV—X gelbe griine 56 0 72 128 
» » gelbe 0 2! 4 6 
» griine — 0 37 0 37 


Die Verteilung der F;-Familien wird in Tabelle 6 wiedergegeben. 
Im Verhiltnis zu den spaltenden haben wir hier zu viele konstant gelbe 
Familien. Das Verhiltnis lasst sich doch als 1 : 2 deuten. Laut WHITE 
soll das Verhaltnis konstante : spaltende in diesem Falle 7:6 sein 
(siehe Bemerkungen zu Tab. 5), dem die Zahlen auch nicht wider- 
sprechen. Wie spater erértert werden soll, haben wir es hier aber mit 
einer Koppelung zwischen J und O zu tun (wir sehen von G aus weiter 
unten angefiihrten Griinden ab). Das Verhiiltnis konstante : spaltende 


tion hat namlich folgende Zusammensetzung: 9G/:3Gii:3ggl:1ggii. Die erste, 
dritte und vierte Gruppe sollen gelbe Kotyledonen haben und aus folgenden wirklich 
oder scheinbar konstanten Genotypen bestehen: 1 GGII:2 Ggll:1 ggll:2 ggli 
: 1 ggii. Spaltend sind dagegen 2GG/Ji (im Verh. 3:1) und 4Ggli (im Verh. 13: 3), 
die ein summiertes Verhaltnis von 12,67 : 3,33 pro 16 ergeben, wenn man durchschnitt- 
lich die gleiche Individuenanzahl in den F3-Familien (d. h. hier die gleiche Samen- 
anzahl fiir die F2-Pflanzen) und regelrechte Gruppierung in F»2 voraussetzt. Die 
kursivierten D/m-Quotienten sind auf Grund dieses Verhaltnisses anstatt fiir 13:3 
berechnet. Dies gilt auch fiir die folgenden Tabellen wo diese Schreibweise ver- 


wendet wird. 
1 Siehe Anm. zu Tab. 5! 
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Familien = (n* + 2n) : (2n? + 2n + 2) nach der F.-Klasse AB. Wenn 
wir wie hier ein Gametenverhaltnis 8 : 1 : 1:8 haben, werden auch bei 
dieser Erwartung die theoretischen Zahlen mit den gefundenen ver- 
einbar. 


Gefunden: 56 konstante:72 spalitende 
Erwartet nach 1:1: 42,7 : 85,3 

D/m,p;.: 13,3 : 5,425 = 2445 

Erwartet nach 8: 1: 454 : 82.6 

D/m,yp;.: 10,6 : 5,430 = 1,95 

Erwartet nach WHITE: 69,0 : 59,0 

D/mgps.: 13,0 : 5,630 = 2,31 


Die Anzahl F;-Familien nach gelbhiilsigen F.-Pflanzen ist zu gering, 
um ihr bei der Beurteilung des Verhaltnisses der Parzellenverteilung 
Bedeutung beimessen zu kénnen, und wegen Vakanzen sind die ver- 
schiedenen Abteilungen in Tab. 6 nicht direkt vergleichbar. 

Alle Familien nach griinen F,-Kotyledonen haben sich als konstant 
griin erwiesen. 

Zusammenfassung. — 1) Die Modifizierbarkeit der Kotyledonen- 
farbe ist bei den R-Samen dieser Kreuzungsserie sehr unbedeutend. 

2) Es ist also deutlich, dass R die wahrscheinlich genotypisch ver- 
ursachte starke Modifizierbarkeit der rr-Samen dieses Materials neutra- 
lisiert. | 

3) Die Spaltung gelbe : griine Kotyledonen ist regelrecht mono- 
hybrid, ob man nun mit den direkten Spaltungszahlen oder mit der 
Verteilung der F;-Familien rechnet. 

4) Die Reaktionsnorm ist hier fiir F.-Pflanzen mit gelben und 
griinen Hiilsen dieselbe, was beweist, dass das Allelenpaar O—o, bei 
Anwesenheit von R keinen oder jedenfalls einen geringen Effekt auf 
die Kotyledonenfarbe besitzt. 

5) Griine F.-Kotyledonen geben Nachkommen mit ausschliesslich 
griinen Kotyledonen. 

Diskussion. — Den in dieser Abteilung mitgeteilten Resultaten ist 
bei der Erérterung der Grundlage fiir die Kotyledonenfarbe von Bio- 
typen vom Gk.-Typus begreiflicherweise sehr grosse Bedeutung bei- 
zumessen, da die Spaltung in Kotyledonenfarbe hier, wie oben begriin- 
det, ohne nennenswerte Komplikationen erfolgt. 

WHITE (1917 b) ist auf Grund gewisser Tatsachen zu dem Schluss 
gekommen, dass »crosses involving factors G, O and R . . . apparently 
give complex results» (op. cit., S. 172), der zu der Annahme zwingt, 
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dass entweder die Zygoten Rggoo nicht gebildet werden oder es besitzt 
R das Vermégen griines Pigment hervorzurufen, auch wenn G ab- 
wesend ist. In meinem Material ist griines Pigment meistens auch bei 
»rezessiv gelben» rr-Samen vorhanden, wenn auch erheblich schwiacher 
als bei normal griinen, weshalb man die Sache so ausdriicken kénnen 
durfte, dass R die griine Farbe bei Kotyledonen verstarkt, die mit der 
Konstitution rr »blass» sein wiirden. Ich habe es indessen vorgezogen 
die Sache so zu formulieren, dass R den Effekt des oder der Gene auf- 
hebt, die das Erblassen der griinen Kotyledonenfarbe bedingt, was ja 
eigentlich nur eine andere Ausdrucksweise fiir die gleiche Behauptung 
ist. Das Gleiche gilt tibrigens fiir die zweite Annahme von WHITE 
wenn man G durch die Bezeichnung »normal griin» ersetzt. Die erste 
Annahme WHITEs ist dagegen nicht stichhaltig, was ich weiter unten 
zeigen zu kénnen hoffe. 

Auch PELLEW und SvERDRUP (1923) haben den besprochenen 
Effekt von R beobachtet. Sie konstatieren nimlich, dass »when the 
factor for round seed is associated with the lowest term in the series» 
(blasse Kotyledonen und gelbe Hiilsen), »the seeds which if wrinkled 
would have been pale, are often green or greenish». 

Ein eingehenderer Vergleich zwischen den Ergebnissen der friiher 
zitierten Verfasser und den hier vorliegenden soll spater erfolgen. Hier 
soll nur hervorgehoben werden, dass das Allelenpaar G—-g, mit dem 
ihm von WHITE (1916) zugeschriebenen Effekt, nicht nur fiir eine 
genetische Erklarung der hier vorliegenden Resultate tiberfliissig son- 
dern ausserdem mit denselben unvereinbar ist. 

Laut WHITE sind hierhergehérige Kreuzungen GGIIOO X ggiio,o, 
==F, GgliOo,. In F. wird die Spaltung in Kotyledonenfarbe 9 GI : 
3 Git: 3 ggl, 1 ggii, was nach der Beschreibung des Effektes der Gene 
von WHITE zum Phinotypenverhaltnis 13 gelbe :3 griine fiihrt. Wie 
wir gesehen haben, kénnen die an dieser Stelle mitgeteilten Zahlen 
nicht nach diesem Verhiiltnis gedeutet werden. Sollten die Formeln 
von WHITE hier verwendbar sein, miissten wir annehmen, dass die 
Genotypen GI und ggIl dem Phanotypus gelbe Kotyledonen und Gii 
und ggii dem Phanotypus griine Kotyledonen entspriichen, womit auch 
folgen wiirde, dass das Gen G ohne Effekt auf das Verhaltnis gelbe 
: griine Kotyledonen sein wiirde. 

In Ubereinstimmung mit den Voraussetzungen von WHITE besteht 
die griine F.,-Klasse Gii aus den Genotypen 1 GGii : 2 Ggii, von denen 
die erstere konstant griin und die letztere 3 griine: 1 gelbe spaltend 
ist. In dem in diesen Abschnitt vorliegenden Material haben jedoch 
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F,-Samen mit griinen Kotyledonen in keinem Falle eine Spaltung in 
F; gezeigt, sondern Nachkommen mit ausschliesslich griinen Koty- 
ledonen gegeben, was mit der Theorie von WHITE unmdglich in Ein- 
klang gebracht werden kann. 


3. DIE SPALTUNG IM rr-TEIL DER KREUZUNGEN Gk. x BIOTYPEN 
MIT GELBEN, RUNDEN KOTYLEDONEN UND GRUNEN HULSEN. 


Da die hier behandelten Kreuzungen mit den in voriger Abteilung 
identisch sind, sei hier betreffs naiherer Angaben auf diese verwiesen. 


Spaltungszahlen in F, und F; im rr-Teil nach gelben 
Kotyledonen und griinen Hiilsen X Gk. 


TABELLE 7. 





Gefun- | Gefundene An- 

















‘ Als Rezessive sind blassgriine + griine gerechnet worden. 


a g dene = zahl Rezessive | Dom.: 1 Rez. D:m,,* 
5 F,-Phanotypus é Zahlen pro 16 
“i cs 5 5/1:243/14+2:31:24+3142:33:113:3 
wR wo | 
I - — F, | 29|—|7 3,11 4,14 0,76 | 0,10 
II —- — » § -—\ 3 4,36 2,66 0,17 | 0,72 
Ill —_- — » 23-16 3,31 3,83 0,53 | 0,27 
IV - — » |21|— 14 6,90 1,50 2,05 | 3,69 
» Gelbe Kotyledonen, griine Hiilsen F,' 21/2 5 4,00 286 | 3,00 doo = 0 O55 
» Grtine Kotyledonen, griine Hiilsen » | 8 | 4/29) 12,87 | 11,32 0,24 O40 5 — 
“» » » gelbe —» » 14.1416 10,1 5,82 0,7 1s | — |) — 
V —  — Fy, | 55 —'22 4,57 2,50 | 0,71 | 0,80 
VI - — » | 37 —/20 5,61 1,85 1,75 | 3,15 
VII —_ — » 19|— 10 5,52 1,90 1,18 | 2,17 
VIII —- — » | 25'—| 5) 2,67 5,00 1,04 | 0,29 
» Gelbe Kotyledonen, griine Hiilsen F, 2002939 4,06 2,33 2,94 5,87 0,09 | 1,84 
» Griine » » » » | 11)31,0} 11,80 0 0,35 co —\;- 
IX - — Fy) 3 |—!2) 6,40 1,50 0,78 | 1,22 
X _- — » 117/—-;4 3,05 4,25 | 0,64 | 0,04 
» Griine Kotyledonen,grine Hiilsen| F,, 1 |3/17, 15,23 | 12,94 0,05 014 | —| — 
Summe F, 1926 152 — 58. 4,42 2,62 0,83 | 3,29 
» » 1927 85 |— 35 4,66 2,43 1,08 | 291 
» » 1926—1927 237 — 93 4,51 2,55 1,37 | 4,39 
» I, 1928: gelbe Kotyledonen, grii- | 
ne Hiilsen 221/31 44 4,05 2,38 2.95 5,73 «60 1,90 
» » »  grine Kotyledonen, | 
griine Hiilsen 20'3846 12,02 7,8 0,24 a 
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Die Spaltungszahlen sind in Tabelle 7 wiedergegeben. Hier geben 
auch F,-Samen mit griinen Kotyledonen Nachkommen die gelbe Koty- 
ledonen enthalten, waihrend, wie wir gesehen haben, derartige R-Samen 
immer ausschliesslich griine Kotyledonen gegeben haben (Tab. 5), was 
zeigt, dass die Modifizierbarkeit der rr-Samen bedeutend grdosser ist als 
die der R-Samen, wenn wir voraussetzen, dass die Kotyledonenform- 
und Kotyledonenfarbegenen frei kombiniert werden, was wir gestiitzt 
auf tbrige Resultate annehmen miissen. 

Trotzdem stimmen die Spaltungszahlen sehr wohl mit dem Ver- 
haltnisse 3:1, aber viel schlechter mit 13:3. Die Anzahl der F,- 
Familien ist hier so klein, dass ich es als nicht lohnend erachte ihr 
Verhiltnis anzugeben. 

Zusammenfassung. — 1) Griine F.-Kotyledonen geben hier auch 
in F, gelbe Kotyledonen. 

2) Die Modifizierbarkeit in diesen Kreuzungen ist also bei rr-Samen 
erheblich grésser als bei R-Samen. 

3) Die Spaltung gelbe : griine Kotyledonen in F, und F,; nach gelben 
F.-Samen kann auch als regelrecht monohybrid aufgefasst werden. 

Die Erérterung dieser Resultate wird, um allzuviele Wieder- 
holungen zu vermeiden, auf das nichste Kapitel gespart, das Kreu- 
zungen zwischen Gk. und einer Markerbse mit gelben Kotyledonen 
behandelt, also eine Kombination vom gleichen Typus wie die in dieser 
Abteilung besprochenen. 


4. KREUZUNGEN Gk. < BIOTYPEN MIT GELBEN, RUNZLIGEN 
KOTYLEDONEN UND GRUNEN HULSEN. 


Folgende Kreuzungen dieses Typus werden hier behandelt: 


XI. Dt. L.11 < Gk. Pop. F,-Kotyledonen 1926. F, nicht untersucht. 
XII. » = » < » Linie 20. » » » » » 


XIII. » » x » » 21. » 1927. F,-Kotyledonen 1928. 
XIV. Gk. Linie 21 & Dt. L. 11. » » » » 


Wie aus Tabelle 8 iiber die hierhergehérigen Spaltungszahlen her- 
vorgeht, geben auch hier F,-Samen mit griinen Kotyledonen zuweilen 
eine F;-Generation die gelbe Kotyledonen enthalt. Die Variabilitat der 
Kotyledonenfarbe ist also hier wie bei den rr-Samen der friiher behan- 
delten Kreuzungsserie eine erhebliche. 

Die Spaltung in F, und in F;-Familien nach gelben F,-Kotyledonen 
kann hier in gleicher Weise wie in der vorherigen Abteilung als normal 
monohybrid betrachtet werden. F, nach Kreuzung XIV zeigt jedoch 
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TABELLE 8. Spaltungszahlen in F, und F; nach gelben, runzligen 
Kotyledonen und griinen Hiilsen X Gk. 





Gefundene Pro 4 gefundenes 








me 5 Zahlen Verhaltnis 
iS ”y > 7 e ; ¢ 
S F,-Phanotypus 3 ‘ 2 2 ‘ te i 
ca rT) = ae = 2D = | 
— 
XI _ — F,; 18 | — 8 | 2,77: 1,23; 0,68 
XII ao » 44 19 |2,79/ 1,21; 0,33 
XIII ~— » | 64 24 (2,91 1,09 0,10 
» Griine Kotyledonen, grine Hiilsen F, 0 8 = 25 _— 0,97 | 3,03 | 6,13 
» » » , gelbe » » | 12 | 63 | 69 | 0,33! 3,67! 18,52 
XIV —_ — F, | 102 12 | 3,58'0,42| 3,57 
» Gelbe Kotyledonen, griine Hiilsen F, 1269 2 417 3,01 0,99 0,25 
» » » gelbe » » 48 O | 82 |1,18/ 2,52 10,011 
» Griine Kotyledonen, griine Hiilsen » 28 15. 17 (1,87/2,13 4,81 
» | » » gelbe » » Keine Spaltung| 
Summe F, 228 | — | 63 |3,13/0,87 1,28 


einen grossen Ausfall an griinen. Die starke Abweichung in diesem 
Falle kann nicht durch Fehlklassifikation von stark erblassten griien 
Samen erklart werden, welche Annahme ansonsten fiir ein so variables 
Material wie dieses nahe zur Hand liegen wiirde. Aus den 114 F,- 
Samen wurden 91 F,-Pflanzen erhalten, von denen, wie die F-Analyse 
gezeigt hat, nur 2 fehlerhaft klassifiziert waren. Wenn das in Frage 
stehende Defizit durch eine Fehlbestimmung der Samenfarbe verursacht 
worden wire, sollten von den 102 gelben Samen 16,5 % genotypisch 
griin gewesen sein, wihrend der tatsachliche Fehlbestimmungsprozent 
nur 2,2 % betragen hat. 

Bei einem erwarteten Verhiltnis von 13:3 wird indessen D/m, 
== 2,25, und noch besser stimmen die gefundenen Zahlen mit dem di- 
hybriden Verhaltnisse 15:1. Das Verhiltnis pro 16 ist namlich 
14,32 : 1,68; D/m, = 1,8s. Wie untenstehende Ubersicht, deren Zahlen 
ausschliesslich von Kreuzung XIV stammen, zeigt, widerspricht indessen 
die Verteilung der F;-Familien beiden diesen Erklarungen. 

Ausserdem ist die Kreuzung XIV linienreziprok zur Kreuzung XIII 


1 Die F3-Analyse zeigt, dass eine in diese Zahlen eingerechnete F3-Familie von 
einem zu gelb modifizierten genotypisch griinen Samen herstammt, was die Unregel- 
massigkeit in diesem Falle befriedigend erklart. 
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(in bezug auf Gk. ist sogar die gleiche Pflanze im einen Falle als Mutter, 
im anderen als Vater verwendet worden), die ein fast ideales 3: 1- 
Verhaltnis in F. aufweist. Es scheint daher, als ob das Verhalten der 
F,-Generation in Kreuzung XIV als eine zufallige Abweichung zu 
betrachten sei. 

Die Verteilung der F;-Familien nach gelben F.-Kotyledonen und 
griinen F,-Hiilsen ergibt sich aus untenstehender Zusammenstellung, 
die zeigt, dass die gefundenen Zahlen sowohl mit dem bei freier Kom- 
bination von O und I zu erwartendem Verhialtnis wie bei einem 
Gametenverhiltnisse in bezug auf diese Genen von 8:1:1:8 (siehe 
hieriiber S. 261) stimmen. Das nach der Theorie von WHITE zu er- 
wartende Verhiltnis (7:6) zeigt dagegen eine zu grosse Differenz 
gefunden—erwartet und das Gleiche gilt fiir das bei der Annahme von 
zwei homomeren Gelb-Genen zu erwartende (7 : 8). 


Gefunden: 19 konstante: 52  spaltende 
Erwartet nach 1: 1: 23,7 : 47,3 

D/m,y;.: 4,7 : 3,976 = 1,18 

Erwartet nach 8:1: 25,1 : 45,9 

D/myp5.: 6,1 : 4,030 = 1,51 

Erwartet laut WHITE: 38,2 30:8 

D/m,ps.: 19,2 : 4,197 = 4,57 

Erwartet nach 15:1 in F,: 33,2 33 pe 

D/myps.: 14,2 : 4,202 = 3,38 


Das Verhialtnis zwischen konstant griinen und »spaltenden» Fa- 
milien nach griinen F.-Kotyledonen ist 25:5, sollte aber nach der 
Theorie von WHITE 1 : 2 sein, da die griine F,-Gruppe Gii aus 1 GGii 
und 2 Ggii besteht, von welchen Gruppen die erste konstant griin sein 
sollte und die letztere im Verhialtnisse 3 griine: 1 gelbe spalten sollte. 

Zusammenfassung. — 1) Griine F.-Kotyledonen geben auch gelbe 
Kotyledonen in F;3. 

2) Die Modifizierbarkeit der Kotyledonenfarbe ist also hier gleich- 
wie in dem in der vorigen Abteilung behandelten Material gross. 

3) In F, und F; nach gelben F,-Kotyledonen ist die Spaltung als 
regelrecht monohybrid zu betrachten. 

Diskussion. — Kreuzungen vom Typus, die in dieser und den 
beiden vorigen Abteilungen behandelt worden sind, sind unter Beniit- 
zung der Benennungen von WHITE (1916) und NEFF und WHITE (1927) 
als GGIIOO X ggiio,o, zu bezeichnen. 

Waite (1916) fand nach Kreuzungen Gk. X gelb die Spaltung 
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457 gelbe: 109 griine, was mit dem Verhiltnisse 13:3 gut iiberein- 
stimmt, waihrend D/m, fiir das Verhiltnis 3:1 3,15 betragt. Dieses 
Resultat lasst sich mit den in dieser Arbeit mitgeteilten nicht in Einklang 
bringen. Der Unterschied beruht sicherlich nicht auf einem Unter- 
schied zwischen meinem und dem Untersuchungsmaterial von WHITE. 
Der von mir beniitzte Gk. wie der in den Versuchen von WHITE ver- 
wendete sind von der gleichen Firma (HAAGE & SCHMIDT, Erfurt) ein- 
gekauft, und hinsichtlich einer so seltenen Sorte wie dieser kann man 
wohl kaum vermuten, dass »ein Ersatz mit gleichwertiger Sorte» erfolgt 
ist. Ausserdem stimmt mein Material von Gk. vollstandig mit der 
eingehenden Beschreibung von NEFF und WHITE des Gk., mit dem 
WHITE gearbeitet hat, iiberein. Es liegt wohl die Annahme am nich- 
sten, dass die einander widersprechenden Resultate auf Klassifikations- 
differenzen beruhen. Wie oben mehrmals betont wurde, ist die Varia- 
bilitaét der Kotyledonenfarbe in diesem Material sehr gross, was auch 
aus WHITEs Tabelle iiber die Kreuzungen Gk. X griin hervorgeht. Dass 
sie dann auch zufolge verschiedener Milieuverhaltnisse in der einen 
oder anderen Richtung verschieden wird, ist mehr als wahrscheinlich. 
WHITEs und mein Material ist nicht nur an weit entfernten Platzen 
und in verschiedener Weise sondern auch in verschiedenen Jahren 
gebaut, was nicht zumindesten Bedeutung besitzt. Die Jahre 1927 und 
1928, da der Hauptteil meines Materials gereift ist, waren in Schweden 
ungewO6hnlich kalt und feucht und man k6énnte sich sehr wohl vor- 
stellen, dass sie die Variationsbasis in der Richtung gegen weniger 
starkes Erblassen der griinen Kotyledonenfarbe verschoben haben. Der 
1926 gereifte Teil des Materials — dieses Jahr hatte einen warmen und 
trockenen Sommer — hat indessen auch keine Stiitze fiir die Theorie 
von WHITE abgegeben. Mir scheint es daher jedenfalls méglich, dass 
die Milieuverhialtnisse wenigstens zum Teil die Unterschiede in der 
Auffassung der in Rede stehenden Spaltungen erklaren kénnten. 
Natiirlich kann auch eine verschiedene Farbenauffassung mitein- 
gespielt haben. Wahrend der vier Jahre, die ich Gk. in Kultur gehabt 
habe, habe ich diese Sorte nie als gelbsamig sondern immer nur als 
blass griin auffassen kénnen, was auch fiir die direkt von Erfurt ein- 
gekaufte Probe gilt. Dies kénnte auf eine verschiedene Auffassung der 
Grenze zwischen gelb und griin von WHITE und mir deuten, da WHITE 
(1917 a) die Kotyledonenfarbe als »light yellow» beschreibt. Nun ist 
es indessen méglich, dass WHITEs Beschreibung sich nur auf von ihm 
selbst gebautes, stirker erblasstes Material der Sorte als meines bezieht, 
und auch dass die von ihm aus Deutschland erhaltene Partie unter 
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anderen Verhialtnissen gebaut worden ist, wodurch sie stirker erblasst 
ist als meine von dort erhaltene Probe. Diesfalls ist es am wahrschein- 
lichsten, dass die Unterschiede in den Resultaten hauptsichlich auf 
verschiedene klimatische und edaphische Verhaltnisse zuriickzuftihren 
sind, unter denen die Untersuchungen stattfanden. 

Ein solcher Umstand, dass griine runzlige Samen mit einer ein- 
zigen Ausnahme in F, nach Gk. X gelbe RR (WHITE 1916, Note zu 
Tabelle III b) fehlen, spricht auch dafiir, dass die griine Kotyledonen- 
farbe im Material von WHITE bedeutend starker nach gelb modifiziert 
ist als in meinem. WHITE (I. c.) ist am ehesten geneigt den Mangel 
an griinen rr-Samen als Folge einer Koppelung zwischen R und Koty- 
ledonenfarbegenen (diesfalls G, da I in mehreren Versuchen sich von R 
unabhangig gezeigt hat) zu deuten. Ware eine Koppelung zwischen 
G und R vorhanden gewesen, so wiirde es indessen schwierig gewesen 
sein die Entstehung des Verhiltnisses 13 gelbe:3 griine in F, nach 
Kreuzungen wie diesen zu verstehen. 

Besonders bedeutungsvoll ist, dass im vorliegenden Material die 
Spaltung in bezug auf die Kotyledonenfarbe bei R-Samen ausschliess- 
lich durch den Effekt des Allelenpaares ]—i erklart wird, und dass hier 
die Variabilitat so stark vermindert ist, dass die Spaltung in keiner 
Weise von gewohnlichen /—ii-Spaltungen abweicht. Bei rr-Samen 
haben wir dagegen eine Modifizierbarkeit, die in diesem Material un- 
vergleichlich grésser ist als bei Nachkommen von I] X ii gew6hnlich 
der Fall ist. Es kann daher nicht verneint werden, dass hier ein oder 
mehrere Genen wirksam sind, aber trotzdem wird, wie wir gesehen 
haben, die Spaltung auch in diesen Fallen ohne Schwierigkeit (sogar 
am besten) als normale monohybride / : ii-Spaltung erklart. 

In gleicher Weise wie WHITE haben PELLEW und SVERDRUP (1923) 
gefunden, dass griine, runzlige Kotyledonen in F, nach »pale wrinkled» 
 gelbe, runde fehlen, und indem sie dies mit der Feststellung WHITEs, 
dass gelbe, runde in F, nach Gk. X griine runde fehlen, zusammen- 
stellen, finden PELLEW und SVERDRUP es am wahrscheinlichsten, dass 
diese Unregelmassigkeiten »are both consequences of an influence of 
the roundness, such that the pale when round may be green». Diese 
Annahme ist durch die Spaltung des R-Teiles in meinem Material als 
voll bewiesen zu betrachten. Doch hat hier die Klasse griin rr nicht 
gefehlt, sondern ist in zufriedenstellender Grésse vorgekommen. Dass 
der Unterschied auch in- diesem Fall auf Klassifikationsdifferenzen 
zufolge verschieden starken Erblassens in den verschiedenen Kulturen 
beruht, ist wahrscheinlich. 
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SVERDRUP (1927) veréffentlicht zwei F.,-Serien nach »pale wrink- 
led» X gelbe runde. Auf Seite 230 wird die Serie 777 gelbe : 271 griine 
wiedergegeben, wenn SVERDRUPs »pale cot.» als griine gerechnet werden, 
was am nachsten zur Hand liegt, da sie wahrscheinlich »blass griinen» 
in meiner Tabelle entsprechen. Bei einer zahlenkritischen Behandlung 
dieses Materials finden wir folgendes. 


Gefundenes Verhaltnis pro 16: 11,86 gelbe : 4,11 griine. 
D/m, fiir 12:4: 0,14 : 0,214 = 0,65. 
» %. Sees: 1,14 : 0,193 = 5,90. 





Werden SVERDRUPs »pale» als gelbe gerechnet, erhalt man das voll- 
kommen sinnlose Verhaltnis 1013 gelbe : 35 griine. 
Weiter unten (op. cit., S. 232) teilt SVERDRUP eine Spaltung in 
263 gelbe : 80 griine mit (= 14 »green» + 66 »pale») d. h.: 
Gefundenes Verhaltnis pro 16: 12,27 gelbe : 3,73 griine. 
D/m, fiir 12:4: 0,27 : 0,374 = 0,72. 
» » 23: 0:73): 0.337 == 2.17. 


Es ist deutlich, dass das Verhiltnis gelbe : griine ohne Hindernis 
als 3:1 erklirt werden kann, aber schwerlich als 13:3 in gleicher 
Weise wie die in dieser Arbeit publizierten Zahlen. Mit »pale» als gelbe 
gerechnet wird das Verhiltnis im letztgenannten Falle 329 gelbe : 14 
griine. SVERDRUP hebt auch hervor, dass der Mangel an griinen viel 
zu gross ist, um eine Deutung der dreigliedrigen Phinotypenserie nach 
den Verhaltnissen 12: 3:1 oder 9:3: 4 zuzulassen. 

Die Resultate SVERDRUPs stiitzen also meine eigene Auffassung der 
in Rede stehenden Spaltungen als normal monohybride. 


5. DIE GENOTYPISCHE GRUNDLAGE FUR DIE SPALTUNGEN IN 
BEZUG AUF DIE KOTYLEDONENFARBE. 


a. ZUSAMMENFASSUNG DER EXPERIMENTELLEN ERGEBNISSE. 

Soweit diese Untersuchung einen Anhalt gibt, lassen sich ihre ge- 
sammelten Resultate folgendermassen zusammenfassen. 

1) Bei Kreuzung Gk. X gelb ist die Spaltung 3 gelbe : 1 griine. 

2) Bei Kreuzung Gk. X griin kann keine monohybride Spaltung 
in griine: gelbe konstatiert werden, aber viele Tatsachen sprechen 
dafiir, dass eine monohybride Spaltung 3 stark griine:1 blass griine 
+ gelbe erfolgt, aber nur an Pflanzen mit griinen Hiilsen. 

3) Die Reaktionsnorm in bezug auf die Kotyledonenfarbe ist auch 
im iibrigen an griin- und gelbhiilsigen Pflanzen (siehe Tab. 3 und 8) 
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deutlich verschieden, derart, dass eine Verminderung deutlich griiner 
Samen mit gelber Hiilsenfarbe folgt, was beweist, dass das Allelenpaar 
O—o, (NEFF und WHITE 1927) auch auf die Kotyledonenfarbe ein- 
wirkt. 

4) Dieser Einfluss von O-—o, vermag sich indessen an R-Samen 
nicht geltend zu machen, was u. a. deutlich darin zum Ausdruck 
kommt, dass griine F,-Samen konstant griine F; bei R-Samen, aber oft 
griine—blasse—gelbe F; bei rr-Samen geben. 

5) Das Erblassen der griinen Kotyledonenfarbe ist keine direkte 
Folge der gelben Hiilsenfarbe, sondern es macht sich auch bei griin- 
hiilsigen Pflanzen geltend, was an mehreren Stellen aus den erhaltenen 
Zahlen hervorgeht. 

6) Die Modifizierbarkeit ist in diesem Material bedeutend starker 
als bei J : ii-Spaltungen im allgemeinen der Fall ist, was darauf deutet, 
dass diese Variabilitét auf der genotypischen Konstitution von Gk. 
beruht. 

7) Als Grund fiir diese Variabilitét liegt es am nachsten an die 
Allelen O—o, zu denken. Dass fiir diese Eigenschaft besondere Genen 
vorhanden sind, kann durch die vorliegende Untersuchung nicht be- 
wiesen werden, und eine solche Annahme ist auch zur Erklarung der 
Tatsachen nicht notwendig. 


b. DIE GENOTYPISCHE KONSTITUTION. 


Der einzige genotypische Erklairungsgrund, der mit samtlichen 
Tatsachen in Einklang gebracht werden kann, ist meiner Ansicht der, 
dass zwei Allelenpaare Ji und O—o, die Ursache fiir die erhaltenen 
Spaltungen in der Kotyledonenfarbe bilden. 

Der Genotypus Goldkénigs ist in bezug auf diese Allelen iio,o,, 
der der Varietiten mit gelben Kotyledonen und griinen Hiilsen, die in 
diesen Versuchen verwendet worden sind, JJ]OO und der der griin- 
samigen und griinhiilsigen Varietiten ii0O. Folgende Biotypen in den 
Spaltungen haben gelbe Kotyledonen: JO und Jo,0,, und folgende griine: 
iiO und iio,o,. Der letztere ist jedoch unter gewissen Voraussetzungen 
(bei Abwesenheit von R) blass griin—gelb. 

Die Verhiltnisse fiir F; nach einer Kreuzung vom Typus Gk. X 
gelbe Kotyledonen und griinen Hiilsen, d. h. iio,o, X I1OO, zeigt Tab. 9, 
die natiirlich gleichzeitig itiber das Verhalten verschiedener Kreuzungen 
in F, Aufschluss gibt. 
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TABELLE 9. Ubersicht tiber die Spaltung der Kotyledonenfarbe in 
F, nach Gk. X gelbe, runde Kotyledonen und griine Hiilsen. 





‘ 





R ri 
F,-Genotypus F,,-Kotyledonenfarbe 
| gelb _blassgriin —griin gelb _— blassgriin grin 
1100 konstant ; — | — konstant -- — 
TIOor » — oo » —_ -— 
li0o | 2 _ et oe _ 1 
TiOor 3 _ 1 >12 = 3 
Hloror | konstant) — — |\konstant — — 
lioror | 3 — | 1 8 1? — 
ii00 } — | .— {konstant}. — -- konstant 
wOor | _ _ | » | _ gH 3 
tioror {| o— — | » ; o— konstant # _ 


Zur Tab. 9 ist folgendes zu bemerken (die Leitzahlen entsprechen 
den Noten in der Tabelle). 


* jio,o.rr-Samen sind auf Grund des starken Variationsvermégens ausser blass- 
griin auch griin und gelb, da aber die Modifikationen in beide Richtungen gehen, 
wird das Verhialtnis gelbe : griine + blasse doch ungefahr 3:1, insofern nicht be- 
sondere Aussere Verhaltnisse die Modifikation in eine bestimmte Richtung be- 
einflussen. 

Setzen wir ein Gametenverhaltnis 10 — Jo,— iO—io, von 8:1:1:8 voraus 
(siehe unten), erhalten wir die drei Phanotypengruppen im Verhaltnis 243 : 17 : 64 
oder gelbe : griine im Verhaltnisse 243:81. Wenn 0,1 der blassgriinen Kotyledonen 
nach gelb modifiziert werden und 0,1 nach griin, bekommen wir das Verhiltnis 
244,7 : 13,6 : 65,7 oder 244,7 : 79,3 — 0,98 griine pro 4 (das entsprechende Verhaltnis fiir 
0.2 ist 0,96 griine pro 4). Die Anzahl griine pro 4 ist nach 13:3 — 0,75. 

? Diese Spaltung wird mit 10 % Modifikation der blassgriinen in jede Richtung 
3,1: 0,8: 0,1 pro 4— 3,1: 0,9, also fast ideal (20 % entsprechen 3,2 : 0,6 : 0,2 = 3,2 : 0,8). 

3 Diese Spaltung entspricht F2 der Kreuzung Gk. X griine Kotyledonen, griine 
Hiilsen. Das Verhaltnis wird mit 10 % Abweichung nach jeder Richtung 0,1 : 0,8 
:3,1—0,9 gelbe + blassgriine : 3,1 deutlich griine oder mit 20 % entsprechend 0,2 
: 0,6 : 3,2 = 0,8 : 3,2. 

4 Das entsprechende Verhialtnis wird hier mit 10 % 0,1: 3,8: 0,1 = 3,9:0,1 und 
mit 20 % 0,2: 3,6: 0,2 —3,8:0,2 usw. 


Die in Abteilung VI, 1 behandelten »Spaltungen» bilden hinsichtlich 
F, eigentlich eine Summierung der beiden unter 3) und 4) oben behan- 
delten Falle, was die grosse Unregelmissigkeit erklart, die am deutlich- 


sten aus Fig. 1 zu ersehen ist. 
Zu Obenstehendem ist vielleicht ausserdem zu bemerken, dass die 
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Modifikationsverhiltnisse natiirlich keineswegs so regelmiassig sind, wie 
hier dargestellt, sondern im Gegenteil in verschiedenen Parzellen, ja 
sogar an verschiedenen Pflanzen sehr ungleich sind, und ausserdem 
wird die Mittelklasse wahrscheinlich mehr in die eine als in die andere 
Richtung beeinflusst. Dies kann iibrigens durch ein Studium der F;- 
Zahlen. fiir die F.-Gruppe mit griinen Kotyledonen in den hier auf- 
genommenen Tabellen beleuchtet werden. 

Der Kreuzungsverlauf wird fiir die verschiedenen Biotypenkombi- 
nationen, wenn die Komplikationen beriicksichtigt werden, folgender. 

















fe cd iio,o.rr X IIOORR 
F, TiOo,Rr 
Fy} 33,5 JOR: 2,5 To,0,R: 2,5 ti0OR:9,5 tio.o,R | 11,2 10rr: 0,8 Io,o,rr: 0,8 iOrr: 3,2 ti0,0,rr 
36 gelbe 12 griine 12 gelbe 0,8 deutl. 3,2 deutl. griine 
grune + schwach 
griine + gelbe 
etwa 12 gelbe etwa 4 griine” 
Il. P. iio,o.rr x 1OOrr 
F, Ti0o,rr 
i 11,2 JOrr:0,8 Io.o.rr: 0,8 iiOrr: 3,2 ti0,0,rT 
12 gelbe 0,8 deutl. 3,2 deutl. griine 
griine + schwach 
griine + gelbe 
etwa 12 gelbe etwa 4 griine” 
Mi: P. iio,o.rr X ii0ORR 
F, ii0o,Rr 
F, 9 iOR:3 iio,o.R| 3 Orr: 1 iio,o.rr 








12 deutl. griine | 3 deutl. 1 deutl. griine + schwach griine 


| griine + gelbe 








etwas > 3 deutlich griine etwas < 1 gelbe ” 
+ schwach griine 





| ee <A iio,o,rr x tiOOrr 
F, iiOo,rr 
I, 3 wOrr:1 iio,orr 





3 deutl. 1 deutl. griine + schwach griine + gelbe 
griine | 





etwas > 3 deutlich griine etwas< 1 gelbe+schwach? 
griine 


‘ Koppelung /—O mit einem Gametenverhiltnisse von 8:1 (siehe unten). 
* Unregelmassigkeit wegen starker Modifizierbarkeit von iio,o,rr-Samen (viel- 
leicht auch von iiOo,rr-Samen). 
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c. ERORTERUNG FRUHERER RESULTATE. 


Waites (1916) Allelenpaar G—g sollte laut Obenstehendem eine 
ahnliche Wirkung wie O—o, haben. Bei den Verhaltnissen unter denen 
mein Material gebaut worden ist, stimmen indessen die gefundenen 
Zahlen nicht mit den auf Grund des von WHITE beschriebenen Effektes 
des Gens G erwarteten tiberein. Dasselbe gilt fiir das Untersuchungs- 
material von SVERDRUP, dessen Verhaltnisse besser mit obenstehendem 
Genotypenschema iibereinstimmen als mit dem von WHITE. Die Milieu- 
verhaltnisse, unter denen das Material von WHITE zur Entwicklung 
gelangt ist, haben indessen zu einer Phanotypengruppierung gefiihrt, 
die seine Zahlen mit den von ihm beschriebenen Wirkungen von G—g 
iibereinstimmen lassen. Die Allelenpaare G—g und O—o, miissen als 
Synonyme betrachtet werden und die Unterschiede als von verschiede- 
nen Auffassungen des Effektes dieser Allelenpaare abhingig, welche 
Auffassungen ihrerseits auf die ungleiche phanotypische Reaktion gegen 
die verschiedenen dusseren Verhiltnisse, unter denen die Untersuchung 
erfolt ist, zuriickzufiihren sind. 

Aus praktischen Griinden soll indessen die Bezeichnung O—o, fiir 
das in Frage stehende Allelenpaar anstatt G—g beibehalten werden. 
Der von WHITE G—g auf Grund der von ihm gefundenen Phinotypen- 
gruppierungen zugeschriebene Effekt stimmt namlich, wie wir gesehen 
haben, nicht mit unter anderen Verhaltnissen gefundenen Gruppie- 
rungen. Ausserdem kann die Bezeichnung g nicht gut anstatt 0, in die 
trimorphe Allelenserie O—o,—o, von NEFF und WHITE (1927) ein- 
geordnet werden. 

PELLEW und SvERDRUP (1923) vermuteten, dass »the yellow pods 
and the pale colour of the cotyledons are due to the absence of a single 
factor». SVERDRUP (1927) ist noch mehr zur Annahme geneigt »the 
recessive pale yellow cotyledons simply as an early manifestation of 
the factor for yellow pod» bei ihrer Varietaét zu deuten. Dass es sich 
wirklich so verhalt, diirfte das Verhalten des hier vorgelegten Unter- 
suchungsmateriales mit hinreichender Sicherheit dargetan haben. 

WHITE vermutet (1917 a, S. 581) dass G mit O gekoppelt ist und 
ver6ffentlicht spater (1917 b) folgende Zahlenserie: 134 griine Kotyle- 
donen, griine Blatter:6 griine Kotyledonen, gelbe Blatter: 16 gelbe 
Kotyledonen, griine Blatter : 40 gelbe Kotyledonen, gelbe Blatter. Auf 
Grund dieser nimmt WELLENSIEK (1925) ein Koppelungsverhaltnis von 
8:1 an. WHITE setzt indessen zu den Zwischenklassen wegen der 
Klassifikationsschwierigkeiten ein ? und betont die Méglichkeit, dass die 
Koppelung absolut ist. Er hat jedoch Individuen mit zweifellos griinen 

Hereditas XII. 17 
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Kotyledonen und gelben Blattern gefunden und hatte sogar eine solche 
Rasse in Kultur, weshalb er die Theorie von der partiellen Koppelung 
nicht tibergeben kann. 

SVERDRUP (1927) teilt folgende Serie mit: 332 griine Kotyledonen, 
griine Hiilsen: 12 griine Kotyledonen, gelbe Hiilsen : 20 blasse Koty- 
ledonen, griine Hiilsen : 87 blasse Kotyledonen, gelbe Hiilsen, die auf 
ein Koppelungsverhaltnis von 13:1 passt. SVERDRUP erwahnt ausser- 
dem, dass dieses Verhaltnis auch fiir die Serie von WHITE gelten 
kénnte, halt es aber fiir méglich, dass die dritte Phanotypenklasse 
durch Modifikation von »genotypisch griinen» Kotyledonen zu blassen 
hinzugekommen ist. Das ist auch in Ubereinstimmung mit Obenste- 
hendem die einzige Erklarungsméglichkeit fiir die Entstehung einer 
solchen »Koppelungsserie» und ausserdem ist das bei Kenntnis der 
Modifikationsméglichkeiten griiner Samen eine sehr wahrscheinliche 
Erklarung. 

Selbst habe ich folgende Serie gefunden: 209 griine Kotyledonen, 
grine Hiilsen : 23 griine Kotyledonen, blasse Hiilsen : 27 gelbe Koty- 
ledonen, griine Hiilsen : 27 gelbe Kotyledonen, gelbe Hiilsen. Hierbei 
habe ich zu den gelben Kotyledonen nur solche gerechnet, denen jede 
Spur von Griin gefehlt hat. Die erste Klasse ist hier viel zu gross, um 
diese Serie in Ubereinstimmung mit einem Gametenverhiltnisse von 
2:1 oder 3:1 deuten zu k6nnen, welche Annahme auf Grund des 
Verhiltnisses der drei letzten Kiassen im tibrigen am naheliegendsten 
erscheint. Die Parzellenverteilung, dargestellt in Tab. 4 und Fig. 2 
sowie die Kurven in Fig. 1 widersprechen ausserdem der Annahme 
einer Koppelung. 

Will man das Gen G beibehalten und. dasselbe als mit O absolut 
gekoppelt betrachten, so ist dies formell natiirlich méglich. Es erscheint 
indessen bedeutend einfacher und genau so klarlegend anstatt dessen 
von einer pleiotropen Wirkung von O—o, zu sprechen, besonders da 
das Erblassen der griinen Farbe an der Stammbasis, der Blatter in den 
Infloreszenzen und der Hiilsen sowie das Erblassen der griinen Farbe 
von Keimblattern kaum als etwas anderes als eine typische Ausserung 
von isophener Pleiotropie (HALLQvIST 1921) zu betrachten ist. Eine 
Koppelung G—O ist dann nichts anderes als eine Koppelung eines Gens 
mit sich selbst! 


d. DIE MODIFIZIERBARKEIT DER KOTYLEDONENFARBE. 


In diesem Zusammenhang diirfte es am Platze sein wiederum einen 
Blick auf die Modifizierbarkeit der Kotyledonenfarbe, auch unter 














ERBLICHKEITSVERSUCHE MIT PISUM 257 


Beriicksichtigung der bei der Bearbeitung des hier behandelten Mate- 
rials gefundenen Verhiltnisse, zu werfen. 

Am kiirzesten und ibersichtlichsten geschieht dies durch eine 
Wiedergabe des Schemas in Fig. 3 und auch unter Hinweis auf dies- 























Goins Ty — al a 
RP —— re aod ; 
a 
no ———— 











haufigster (»normaler>) Phanotypus 


Eee 
ome §Ziemlich naufiger 
a 


weniger haufiger > 
--—-—-—---- seltener ; ? 
BAe are a, sehr seltener - 
Gross) nur bei aussergewohnlichen Milieueinfliissen 


Fig. 3. Die Variabilitat der Kotyledonenfarbe bei verschiedener genotypischer 
Konstitution. 


beziiglich in Kap. IV Gesagtem. Kommentare hierzu sind kaum von 
Bedeutung, da die Figur zeigt, was nicht ohne viele Worte gesagt 
werden kann. 


VII. SPALTUNGEN IN ANDEREN EIGENSCHAFTEN. 
1, DIE KOTYLEDONENFORM. 


Die summierten Spaltungszahlen in bezug auf die Form der Koty- 
ledonen sind 2892 R : 953 rr, was einem Verhiltnis pro 4 von 3,01 : 0,99 


1 Fiir gewisse Zuckererbsensorten ware folgende Bezeichnung richtiger: dick 
— gestrichelte oder diinne Linie — punktiert in Klammer. 
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entspricht; D/m, = 0,36. Hiervon sind folgende Zahlen Resultate von 
F,-Spaltungen: 1541 : 505 = 3,01 : 0,99; D/my, 0,2. Fiir F; ist das 
Resultat 1351 : 448 = 3,00: 1,00 (0,997). Die grésste Abweichung von 
diesem idealen Verhaltnis fand sich in F, nach Kreuzung II; diese ergab 
72 R:1Lrr=3,17 : 0,53 pro 4; D/my = 2,48. Die Spaltungen mit Bezug 
auf R—r miissen daher in Ubereinstimmung mit friiheren Ergebnissen 
(siehe WHITE 1917 a, WELLENSIEK 1925, RASMUSSON 1927) als ideal 
betrachtet werden. 

Die Parzellenverteilung ergibt sich aus Tab. 10. Die Uberein- 
stimmung mit den idealen Zahlen ist fiir Kreuzung VIII ziemlich 
schlecht, aber die Abweichung liegt doch innerhalb der zugelassenen 
Fehlergrenzen. Kreuzung X zeigt dagegen eine so grosse Abweichung 


TABELLE 10. Die Verteilung der F;-Familien in bezug auf R-r. 











Anzahl F,-Familien | Anzahl | 
| Kreuzung | a a D:my | 
| | Konstant runde | Spaltende | per 3 | | 
| | | 
| 
IV 6 13 | 0,95 0,15 
VII 7 | 27 0,78 0,91 
| VIN | 18 17 1,54 2,26 

X 74 10 2,64 10,45 


vom idealen Verhaltnisse, dass hier besondere Verhaltnisse geherrscht 
haben miissen, da ausserdem die Anzahl Familien gerade in diesem 
Falle gross gewesen ist. Eine weitere Stiitze hierfiir besteht darin, 
dass die beiden hier mitgerechneten Parzellen ein gleichartiges Verhalten 
aufgewiesen haben. F,.: JR und F,: iiR sind namlich in verschiedenen 
Parzellen ausgesdet und je fiir sich protokolliert worden. Das Detail- 
resultat war fiir die /R-Parzellen: 57 konstante : 9 spaltende = 2,59 : 0,41 
pro 3 und fir die iiR-Parzellen: 17 konstante : 1 spaltende = 2,83 : 0,17 
pro 3. 

Die direkten Spaltungszahlen fiir Kreuzung X waren: 

F,. 269 R : 103 rr == 2,89: 1,11... D/my = 1,23. 

F;. 228R: 77 rr=2,9:1,0. D/my = 0,10. 

Nach diesen Zahlen zu urteilen sollte die Spaltung ganz regelrecht 
erfolgen. 

Die Samenanzahl per F,-Pflanze ist in dieser Kreuzung nicht relativ 
niedrig gewesen. Das Mittel ist fiir die /R-Parzellen 32 Samen per 
Pflanze und fiir die iiR-Parzellen 28 Samen. 








F,-Pflat 











F,-Pfanzen mit Membran. 


» 
» 


» 
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Eine Erklarung dieses eigentiimlichen Verhaltens in Kreuzung X 
kann ich gegenwartig nicht geben, aber ich beabsichtige dies zu er- 
neuerter Untersuchung aufzugreifen. 

Die Verteilung spaltender und konstanter F.-Pflanzen im Verhalt- 
nis zu den iibrigen F,-Eigenschaften ergibt sich aus untenstehender 
Ubersicht (fiir 5 Pflanzen fehlen Aufzeichnungen in bezug auf An- bzw. 
Abwesenheit von Membran, weshalb diese hier nicht beriicksichtigt 


wurden). 


ohne 


» 


11 


mit grtinen Hiilsen. 54 
» gelben 


Die Spaitung in bezug auf O—o, wird in Tab. 11 wiedergegeben. 
In einem Falle ist die Ubereinstimmung mit dem idealen Verhiiltnisse 
Dies kann 


» 15 


58 konstante: 


» 
» 


» 


=a 
: 10 
0 


3 spaltende 


» 
» 
» 


vs 
5,4 


== (co 


l 


2. DIE HULSEN- UND BLATTFARBE. 


» 


weniger gut, und dasselbe gilt fiir die summierten Zahlen. 


hier vielleicht auf Klassifikationsschwierigkeiten beruhen, 


da 


die 


Kreuzungen, die die gréssten Differenzen aufweisen, gleichzeitig hin- 


sichtlich der Hohe spalten. 











TABELLE 11. Spaltungen griine: blassgelbe Hiilsen. 
=< —— oe 

| | Gefundene Anzahl | Gefundenes 

| Kombination Verhiltnis D:m, 

grtine gelbe pro 4 

| 

Gk. * D. m. 65 18 3318: O87 0,68 

| » X L. m. 42 18 2,56 : 1,44 1,80 

| » Ld 69 17 3,21 : 0,79 1,12 

2 SoBe 122 27 3,27: 0,73 1,90 
» <xWw. | 236 50 3,30 : 0,70 2,93 

Summe 534 130 | 3,22:0,78 3,33 


darauf aufmerksam, dass »combined with the two dwarfing factors... 
the foliage color change from green to yellow or greenish yellow is 
Dies kann natiirlich zu einem Mangel an gelb- 
hiilsigen Pflanzen fiihren, da solche als griine gerechnet worden sind. 
Indessen zeigt Gk. X D. m., die auch in hohe und niedrige spaltet, einen 
recht betrachtlichen Uberschuss an gelben, welcher Umstand dagegen 
spricht, dass das oben erwaihnte Phinomen die Ursache des Mangels 


markedly retarded». 


sein sollte. 


NEFF und WHITE (1927) machen namlich 


= 19, konstante pro 1 spaltende. 
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Wenn es auch nicht sicher ist, dass der Mangel an gelbhiilsigen 
Pflanzen auf einer fehlerhaften Klassifikation beruht, muss diese Még- 
lichkeit doch beriicksichtigt werden. Durchschnittlich sollten dann 
etwa 7 % der gelben Pflanzen in den zwei letzten Kombinationen in 
Tab. 11 als griine klassifiziert worden sein. Ein derartiges Verhiltnis 
ist natiirlich nicht ohne Einfluss auf die Spaltungszahlen fiir Koty- 
ledonenfarbe, wenn es sich um rr-Samen handelt. In bezug auf die 
R-Samen hat eine derartige fehlerhafte Gruppierung, wie wir gesehen 
haben, keinen Effekt. F, tiOo,, die ideal in 3 ii0: 1 iio,0, spalten 
sollte, gibt mit 7 % fehlerhafter Klassifikation 3,07 iiO : 0,93 iio,o0,. 
Wegen der Variabilitat der iio,o,-Samen haben wir damit zu rechnen, 
dass diese zu einem gewissen Teil auch deutlich griin und rein gelb 
sind. Mit 10 % Variation in jeder Richtung wird das endgiiltige Ver- 
haltnis 3,16 griine : 0,31 blasse + gelbe (0,75 -+ 0,09). Fiir F, liOo,, die 
wegen der Koppelung J—O in F, 11,210: 0,8 Jo,0, : 0,8 iiO : 3,2 iio,o, 
geben sollte, wird das Verhiltnis durch fehlerhafte Klassifikation zu 
11,22 : 0,78 : 1,02 : 2,98 geandert und schliesslich mit 10 % Variation in 
jeder Richtung bei iio,o, zu 3,07 gelbe : 0,93 griine (deutlich griine + 
blasse). Der Quotient D/m, wird fiir 


n= 10 und D= 0,16: 0,2 und fiir D = 0,07: 0,13 
50 0,65 0,29 

100 0,92 0,40 

200 1,30 0,57 

500 2,10 0,91 
1000 3,00 1,30 
2000 4,10 1,79 
3000 5,00 2,19 


Es ist jedoch ebenso wahrscheinlich, dass der Mangel an gelben 
Pflanzen auf herabgesetzter Vitalitat der 0,0,-Zygoten beruht. Es han- 
delt sich aber hier um einen Chlorophylldefekt, der sich schon in den 
Keimblattern dAussert und schlechte Keimfahigkeit von chlorophyll- 
armen Biotypen ist so oft festgestellt worden, dass diese Erklarung 
gleich wahrscheinlich erscheint wie dass die fehlerhafte Klassifikation 
die Ursache des Mangels sein sollte. Ich beabsichtige spater Versuche 
auszufiihren um den Effekt von O—o, auf die Keimfahigkeit und 
Schiesskraft festzustellen. Solange nicht Resultate von solchen Ver- 
suchen vorliegen, muss indessen die Frage nach der Ursache der hier 
festgestellten Abweichungen von dem idealen Verhiltnisse offen gelassen 
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werden. Natiirlich ist in diesem Falle auch eine Gametenelimination 
denkbar. 

Trotz der Abweichungen besteht kein Grund zu bezweifeln, dass 
hier eine gewOhnliche monohybride Spaltung vorliegt. Friiher haben 
WuiteE (1917 a), SVERDRUP (1927) und NEFF und WHITE (1927) mono- 
hybride Spaltung fiir die in Rede stehenden Eigenschaften gefunden. 


3. DICKE UND DUNNE MEMBRAN. 
Die einzige Kreuzung, in der in dieser Hinsicht eine Spaltung vor- 
gekommen ist, ist Nr. X, die in F, gab: 


61 dicke Membran : 18 diinne Membran 

== 3509 : 0,91 pro 4. 

D/my = 0,16. 

Die Spaltung ist also normal monohybrid in voller Uberein- 
stimmung mit friiher ver6ffentlichten Resultaten. Ob man es hier mit 
Heterozygotie in bezug auf P und V zu tun gehabt hat, ist nicht ganz 
sicher, aber mehrere Griinde, auf die ich hier nicht niher eingehen 
werde, sprechen dafiir, dass F, in Kreuzung X PPVv gewesen ist. 


VIII. DIHYBRIDE SPALTUNGEN. 


Die hier mitgeteilten Zahlen sind in der Regel sehr klein, ausser 
hinsichtlich R—J und J]—O, weshalb sie mit diesen Ausnahmen wenig 
Bedeutung haben. Ich ver6éffentliche sie jedoch als Erganzung zum 
iibrigen Teil dieser Untersuchung, besonders da diese Resultate mit 
Ausnahme der fiir die Eigenschaften Membran—Hiilsenfarbe, mit 
friiher publizierten, die sich auf eine grosse Individuenanzahl stiitzen, 
verglichen werden kénnen. Sie werden also — mit der genannten Aus- 
nahme — nicht als Stiitze fiir originale Schlusssatze angefihrt, was als 
Entschuldigung fiir ihre Mitteilung dienen kann. 


1. KOTYLEDONENFARBE — HULSENFARBE. 

Die verwendbaren Zahlen (an gewissen Stellen mussten wegen 
Vakanzen im Material Ausschliessungen erfolgen) fiir das gegenseitige 
Verhialtnis zwischen I und O sind: 

18470 : 12]1o0,0, : 18i0 : 61 iio,o, 


Berechnet nach 7:1. 190,2 16,1 16,1 52,6 
» » 8:1. 191.8 14,4 14,4 54,4 
» > 9:1. 193,2 13,1 131 55,6 
» » 17:1. 2005 7,3 7,3 59,9 
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Die monohybriden Verhiltnisse pro 4 sind fiir diese Serie in bezug 
auf I = 2,85 : 1,15; D/m, = 1,45 und in bezug auf O = 2,91 : 1,06; D/m, 
= 0,53. Gréssere Abweichungen vom idealen Verhaltnisse sind dem- 
nach nicht vorhanden. Es ist indessen nicht unwahrscheinlich, dass 
die starke Variabilitat der Kotyledonenfarbe dieses Materials mitein- 
spielt und die dihybride Serie unsicher macht, trotzdem die Zahlen 
fiir die Spaltung /—ii rein mathematisch betrachtet ziemlich zufrieden- 
stellend sind. 

Dass in diesem Falle starke Koppelung vorliegt, ist offenbar. Das 
Gametenverhaltnis ist aus folgenden Phanotypenverhiltnissen berech- 
net worden. (AB + ab) :(Ab-+aB), AB: (Ab+ aB), (Ab + aB) : ab, 
(AB + Ab+ aB):ab, aB:ab und AB: Ab bzw. 7,-—7,3—8,e-—16,2— 
7,3—9,2:1; M9, oder bei Ausschliessung der stark abweichenden 
Zahl 16,2— 8,0. Bei Beniitzung von WELLENSIEKs (1927) F.-Methode 
erhalt man die Gametenserie 7,81 : 0,74 : 1,08 : 6,91 pro Vn. Eine end- 
giiltige Bestimmung des Gametenverhiltnisses erfordert indessen eine 
Untersuchung eines grésseren Materials als des vorliegenden und muss 
daher bis auf weiteres unterbleiben. 

SVERDRUP (1927), die frither das Verhiltnis zwischen J und O 
untersucht hat, fand bei einer etwa viermal so grossen Individuenanzahl 
als die meine ein Gametenverhiltnis von 17,3: 1. 


2. KOTYLEDONENFARBE — KOTYLEDONENFORM. 


Folgende dihybride Spaltungen mit Bezug auf J und R sind kon- 
statiert worden. 








F,. 10087R : 287Irr : 325uR : 131 iirr 
Pro 4. 9,21 2,62 2,97 1,20 
D/m, 0,26 2,54 0,20 2,16 
Korrig. Verh.* 9,01 2,83 3,17 0,99 
D/m, ’” 1,05 1,44 1,31 2,28 
F3. 361 93 126 39 
Pro 4. 9,33 2,41 3,25 1,01 
D/m . 1,03 2,34 0,99 0,06 
Korrig. Verh. 9,23 2,49 3,37 0,91 
D/m x. 0,31 0,34 0,46 0,67 


1 Nach der Methode von KAPPERT (1927). 


_? D = gefundenes—korrigiertes Verhaltnis; 6 ist auf Grund des korrigierten 
Verhaltnisses berechnet. 
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I und R zeigen hier also freie Kombination, eine Erscheinung von 
der, soweit mir bekannt, seit MENDEL kein Forscher eine Ausnahme 
gefunden hat. 


3. KOTYLEDONENFARBE — MEMBRAN. 


Ob die Kreuzung, wo Spaltung in diesen beiden Eigenschaften vor- 
kommt (X), die Form iiPPVV X IIPPvv oder iiPPVV X IIppVV hat, 
ist, wie schon oben erwahnt, nicht ganz sicher. Auf Grund des Phano- 
typus der in Frage stehenden Sorte (Ld) zu urteilen, handelt es sich 
jedoch wahrscheinlich um eine Spaltung im Allelenpaar V—v. 

Die Kreuzung X hat folgende F,-Serie ergeben. 


48I1V : 13Ivv : 130V = : = OSiivv 
Pro 4. 9,73 2,63 2,63 1,01 
D/m,. 0,82 0,53 0,53 0,02 
Korrig. Verh. 9,55 2,81 2,81 0,83 
D/m x. 0,20 0,26 0,26 0,45 


RASMUSSON (1927) hat friiher sowohl zwischen J und V wie zwi- 
schen / und P freie Kombination gefunden. 


4. KOTYLEDONENFORM — HULSENFARBE. 


Wegen Mangeln im Untersuchungsmaterial miissen hier die Grup- 
pen RO—Ro,o, sowie rrO—rro,o, je fiir sich behandelt werden. 


146RO : 38 Ro,o, 
Pro 4. 3,17 0,83 
D/m, = 1,33. 

30 rrO : 10rro,o, 
Pro 4. 3 1 
D/m, = 0. 


Die Allelenpaare R—-r und O—o, zeigen also, wie schon friiher 
SvERDRUP (1927) festgestellt hat, freie Kombination. 


5. KOTYLEDONENFORM — MEMBRAN. 
Fiir diese Eigenschaften liegt nur ein diirftiges Material vor, das 


die beiden ersten Glieder in der Dihybridserie betrifft. 


61RV : 18Rvv 
Pro 4. 3,09 0,91 
D/m, = 0,46. 
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Die beiden Eigenschaften werden offenbar unabhangig von ein- 
ander vererbt, was friiher von RASMUSSON (I. c.) festgestellt worden ist. 


6. MEMBRAN — HULSENFARBE. 


Auch hier liegt nur eine unbedeutende Individuenanzahl zur Be- 
leuchtung des gegenseitigen Verhaltens der Eigenschaften vor. Diese 
Spaltung wire sonst von grossem Interesse gewesen, da die in Rede 
stehenden Eigenschaften in einer dihybriden Spaltung friiher nicht 
untersucht worden sind. Ich habe folgende Zahlen erhalten. 


50VO : 11Vo0,0, : 14vv0 : 40vv0,0, 


Pro 4. 10,12 2,23 2,84 0,81 
D/m,. 1,26 1,10 0,23 0,44 
Korrig. Verh. 10,01 2,35 2,95 0,69 
D/m x. 0,13 0,19 0,16 0,33 


Diese Zahlen k6nnen nur fiir unabhingige Vererbung von O und 
eines der Membrangene gedeutet werden. Sie verlieren jedoch wegen 
ihrer Kleinheit an Wert, weshalb sie nicht mit voller Sicherheit beweisen 
kénnen ob freie Kombination oder schwache Koppelung vorliegt. Sie 
schliessen diese Méglichkeit jedenfalls nicht aus. Laut friiheren Unter- 
suchungen gehéren V (P?) und O allerdings zu verschiedenen Koppe- 
lungsgruppen, aber die Entwickelung der genetischen Pisum-Forschung 
hat sich in den letzten Jahren so gestaltet, dass es auch nicht einmal 
hinsichtlich dieses Objektes angezeigt erscheint auf vorgefasste Mei- 
nungen zu bauen. 

7. UBERSICHT. 


Folgende dihybride Kombinationen sind behandelt worden und 
haben, soweit man aus dem zugianglichen, zuweilen allzu geringen 
Material Schliisse ziehen konnte, folgende Resultate geliefert. 


I—O: Koppelung in einem Verhiltnisse von etwa 8:1, n= 275 
I—R: Freie Kombination 2370 
I—V(P?):  » > 79 
R—O: » » 224 
R—V(P?): » » 79 
V(P?)—O: » > 79 


IX. ZUSAMMENFASSUNG. 


1. Die Untersuchung, die 21 Kreuzungen bearbeitet, beabsichtigt 
hauptsachlich eine Nachpriifung der Ergebnisse, zu denen WHITE bei 





PN! BE 











CRA! Or 
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Kreuzungen zwischen der Varietaét Goldkénig und anderen Pisum- 
Varietaten gekommen ist und gestiitzt auf die er ein neues Allelenpaar, 
G—g, fiir Kotyledonenfarbe (G = griine, gg = rezessiv gelbe Kotyle- 
donenfarbe) aufgestellt hat. Ausserdem sind nebenbei im Zusammen- 
hang hiermit im Material vorkommende mono- und dihybride Spal- 
tungen in bezug auf die Gene 7, O, R und V(P?) studiert worden. 

2. Eine Ubersicht der zu den Experimenten verwendeten Varie- 
taten ist auf Seite 229 und der Kombinationen zwischen diesen auf 
Seite 230 gegeben. 

3. Die Spaltungen hinsichtlich Kotyledonenfarbe sind wegen sehr 
starker Modifizierbarkeit sehr schwer zu bearbeiten gewesen, was eine 
minutiése Untersuchung jedes Samens erfordert hat. 

4. Diese Spaltungen und die grosse Variabilitaét in diesen Kreu- 
zungen werden restlos durch den Effekt der Gene J und O erklart, wes- 
halb das Gen G iiberfliissig und ausserdem mit O als synonym zu 
betrachten ist. 

5. Die von WHITE (1917) publizierte und spiter von SVERDRUP 
(1927) konstatierte Koppelung zwischen G und O ist daher nur eine 
scheinbare. 

6. Die rezessive Allele zu O bei Goldk6nig, 0,, hat folgenden plei- 
otropen Effekt: Erblassen der griinen Farbe der Kotyledonen von rr- 
Samen zu blass griin — ohne Spur von griin, mehr oder weniger blass- 
gelbe Blatter und Stammteile in verschiedenen Entwicklungsstadien, 
blassgelbe Hiilsen sowie ein stark erhéhtes Variationsvermégen der 
Kotyledonenfarbe yon rr-Samen (was natiirlich auch so ausgedriickt 
werden kann: Erblassen der griinen Kotyledonenfarbe bei rr-Samen in 
stark variierendem Grade). 

7. Eine zusammenfassende Ubersicht iiber die genotypische Kon- 
stitution hinsichtlich der Kotyledonenfarbe des untersuchten Materials 
ist in Kap. VI5b und in Tab. 9 gegeben. 

8. Die Differenzen in den Spaltungsresultaten von WHITE und 
Verf. kénnen wahrscheinlich durch den Einfluss verschiedener Ver- 
haltnisse, unter denen das Material sich entwickelt hat, gedeutet werden. 
Die verschiedenen Milieuverhaltnisse diirften auf ein Material mit so 
grossem Variationsvermégen, wie dieses zeigt, einen besonders grossen 
Einfluss haben. 

9. Die verschiedene Variationstendenz verschiedener Genotypen 
wird speziell auf S. 257 behandelt, und in Fig. 3 wird eine schemati- 
sche Darstellung derselben gegeben. 
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10. Die Genen R, O und V(P?) zeigen in den untersuchten Kreu- 
zungen regelrecht monohybride Spaltung. 

11. In bezug auf R zeigt doch die Verteilung der. F;-Familien in 
konstante und spaltende in einer Kreuzung ein vom idealen stark ab- 
weichendes Verhialtnis, indem viel zu wenig spaltende vorkommen. 
Die direkte Spaltung in F, und F; zeigt bei dieser Kreuzung keine 
Unregelmassigkeiten. Es wurde keine Erklarung zu geben versucht, 
aber eine neuerliche Untersuchung ist beabsichtigt. 

12. Die Untersuchungen anderer Verff. bestatigend wurde freie 
Kombination zwischen ]—R, I—V(P?), R—O und R—V(P?) beob- 
achtet. 

13. Eine Koppelung, etwa einem Gametenverhaltnisse von 8: 1 
entsprechend, zwischen J—O wurde in Ubereinstimmung mit dem 
Resultate SVERDRUPs (1927), das jedoch ein héheres Koppelungsverhialt- 
nis zeigt (17:1), konstatiert. 

14. Die Genen V(P?) und O, deren Beziehungen bisher nicht unter- 
sucht worden sind, haben ein Verhalten gezeigt, das auf freie Kombi- 
nation deutet, wenn dies auch auf Grund der geringen Individuen- 
anzahl nicht als voll bewiesen betrachtet werden kann. 


Halsingborg im Januar 1929. 
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N a work by Y. SinoTo (1929), which I received immediately after 

my treatise (1929) had been published, the author states some results 
that are in absolute conflict with those which I, partly in my first work 
on sex chromosomes (1923), partly in my above work from 1929, have 
published concerning sex chromosomes in Humulus lupulus. SINOTO 
certainly, like me, finds 20 chromosomes in somatic nuclear plates, 
and ascertains that at the reduction division in the pollen mother cells 
10 chromosomes move to each pole; but he states (I. c., p. 46) that 
othe unequal chromosome pair figured by WINGE was not found, 
but instead of it there was found one tetrapartite chromosome in addi- 
tion to the 8 autosomic gemini», and he pictures this quartered chro- 
mosome complex, which he thinks consists of an X, + Y, + X,.+ Y3, 
which in the heterotypical metaphase lie in zig-zag fashion in the form 
of an N; >it consists of four univalent chromosomes of which two 
middle ones (X,— Y,) are equal in size and larger than the two ex- 
treme ones (X,— Y.) which are different in size from one another». 
The author by this thinks to have proved the existence of a new type 
of sex chromosomes. X,-+ X, are supposed to go to half the pollen 
grains, X, + Y. to the other half, X, + X, + X,-+ X. being hypothe- 
tically attributed to the female plant. 

Although the possibility cannot a priori be rejected that different 
races of Humulus lupulus disagree with regard to their sets of chro- 
mosomes, I have, according to my comprehensive experience with 
regard to this plant, in this case no doubt that SINOTO’s observations 
are due to the fact that he has observed characteristic conditions of 
the position of four autosomes which also occasionally occur in my 
preparations while he has overlooked the X—Y-chromosome pair itself. 
An X—Y-chromosome pair consisting of partners of which one is twice 
as large as the other, is found exceedingly distinct everywhere in my 
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material, also in cases in which there further occurs a row of four 
autosomes attached to each other, similar to the so-called »sex chro- 
mosomes» in SINOTO’s pictures. 

It must be kept in mind that the occurrence of tripartite and 
tetrapartite chromosomes is far from being rare and need not have 
anything to do with sex chromosomes. In such respects it is of interest 
to view figures of e. g. KIHARA’s and ONO’s tripartite sex chromosome 
complex in Rumex (1923) and KIHARa’s tripartite sex chromosome in 
Humulus japonicus (1928), and also my pictures of the latter (1923 
and 1929), and to compare these with my trisomes in wheat speltoids 
(1924, p. 248), or with MCCLINTOCK’s trisomes in a triploid Zea Mays 
(1929), which have nothing to do with sex determination. 

The complete correspondence in appearance of the quite different 
phenomena shows that the conclusion cannot be drawn as a matter 
of course that chromosome complexes which in appearance remind 
of sex chromosome complexes have really anything to do with sex 
determination. SINOTO will no doubt on a closer study of his prepara- 
tions find out the presence of a regular X—Y-pair as stated by me. 
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1D" Ursache der Sterilitat der Artbastarde wird allgemein darauf 
zurtickgefiihrt, dass bei der Bildung der Zygoten der F,.-Indivi- 
duen letale Kombinationen von Chromosomen entstehen. Diese haben 
eine baldige Unterbrechung der Entwicklung zur Folge und verur- 
sachen binnen kurzer Zeit den Tod des jungen Keimes. Findet eine 
nicht normale Konjugation der im Bastard zusammengebrachten art- 
fremden Chromosomen bei der Bildung der Gameten statt, so ist wohl 
eine solche Annahme nicht nur berechtigt, sondern es wird in vielen 
Fallen méglich sein die Anomalien in der Gametogenese der F;- 
Bastarde sowie auch die verschiedenen Chromosomenzahlen in den 
Embryonen der F,.-Individuen tatsachlich festzustellen. Bis jetzt 
liegen zwar nur wenige solche Untersuchungen vor, und besonders die 
Chromosomenverhiltnisse der Embryonen der nicht lebensfaihigen F,- 
Individuen sind nur ausnahmsweise untersucht worden. 

Besitzen dagegen die beiden gekreuzten Arten dieselbe Chromo- 
somengarnitur und verlauft die Gametogenese des Bastards in beiden 
Geschlechtern normal, so bietet selbstverstandlich der Nachweis letaler 
Chromosomenkombinationen weit gréssere Schwierigkeiten und wird 
sogar unmdglich, wenn die Chromosomen der beiden Arten nicht von 
einander unterschieden werden kénnen. Und dies wird meistens der 
Fall sein. Nur die Geschlechtschromosomen bilden in dieser Be- 
ziehung eine Ausnahme und bieten sogar ein dankbares Material dar, 
das uns die Modglichkeit gibt eine exakte Analyse durchzufiihren. 
Uber eine solche soll hier berichtet werden. 


Seitdem die Biologen in systematischer Weise Bastardierungsver- 
suche angestellt haben, ist es ihnen bekannt gewesen, dass reziproke 
Kreuzungen nicht immer gleich ausfallen. Ein nicht ganz seltener 
Fall ist derjenige, dass in der einen Kreuzung Bastarde von sowohl 
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miannlichem als weiblichem Geschlecht entstehen, wogegen in der 
reziproken nur das eine Geschlecht vertreten ist. Unter den Lepidop- 
teren, die wohl 6fter als Spezies irgend einer anderen Familie im 
Tierreich zu Artbastardierungen herangezogen worden sind, ist es 
haufig das weibliche Geschlecht, das unter den Bastarden fehlt. Seit 
einigen Jahren habe ich meine Aufmerksamkeit auf diese Erscheinung 
gerichtet gehabt und werde mir erlauben iiber meine zur Lésung 
dieser Frage angestellten Versuche hier zur berichten. 

Bei den Schmetterlingen ist das weibliche Geschlecht das diga- 
metische, wie nicht nur experimentelle sondern auch zytologische 
Untersuchungen klar beweisen. Allerdings kann die Heterogametie der 
Weibchen nicht immer morphologisch nachgewiesen werden. In den 
meisten Fillen diirften die Chromosomenverhialtnisse der beiden Ge- 
schlechter keine Unterschiede verraten, aber trotzdem k6nnen wir 
nicht bezweifeln, dass alle Lepidopterenweibchen digametisch sind. 
Dies ist bei der Beurteilung der reziproken Kreuzungen von Gewicht. 
Kreuzen wir nimlich zwei Arten A und B, so werden die Bastard- 
mannchen in den reziproken Kreuzungen vollstaindig identisch sein, 
wogegen die Weibchen verschieden ausfallen. Bezeichnen wir die 
Geschlechtschromosomen der Mannchen XX, diejenigen der Weibchen 
XY, so wiirden die reziproken Kreuzungen zwischen den Arten A und 
B folgendermassen stattfinden: 


AQ Bo NG F,° 
. ) Xx, A xX xX, X,, == X, X,, X,, Ry 
» 2 “ a he 
. X, Y, xX X, Xx, aa ae X, x, Y, 


Wenn nun der Bastard in der einen Kreuzung, z. B. der ersten, 
in beiden Geschlechtern vertreten ist, in der anderen dagegen nur in 
dem miannlichen, so kann diese Erscheinung nach den Erfahrungen 
der heutigen Genetik auf zweierlei Weise erklart werden. 

1:0. Alle Weibchen werden in Mannchen verwandelt, weil das 
Y,-Chromosom zu schwach ist um die kraftige Wirkung des X,-Chro- 
mosoms zu tiberwinden und die Entwicklung weiblich zu_ deter- 


minieren. 
2:0. Alle Weibchen sterben, weil die Kombination des Chromo- 


soms X, mit dem Chromosom Yj, eine letale ist. 


In dem ersten Falle miissten 100 % der Eier Mannchen ergeben. 
In dem zweiten Falle miissten nur 50 % der Eier Mannchen 
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ergeben, die tibrigen 50 % frither oder spiter zu Grunde gehen und 
die Leichen der Weibchen nachgewiesen werden kénnen. 

Beide Moéglichkeiten sind tatsichlich unter den Lepidopteren 
realisiert. Hier wird es meine Aufgabe sein nur den zweiten Fall zu 
behandeln und den Beweis zu bringen, dass gewisse Kombinationen 
von X- und Y-Chromosomen in dieser Insektenordnung letal oder 
subletal* wirken und in einigen Fallen bei dem Weibchen gametische 
Sterilitat hervorrufen kénnen. 

Meine Experimente sind mit den Sphingidenarten Chaerocampa 
elpenor L. und Metopsilus porcellus L. angestellt worden. Die rezi- 
proken Kreuzungen sind verhiltnismassig leicht zu erzielen, obgleich 
sie bei weitem nicht immer entwicklungsfahige Eier ergeben. Einige 
kreuzbefruchtete Weibchen legen dagegen Eier, die sich fast alle gut 
entwickeln. In der Kreuzung porcellus Q X elpenor <¥ erhilt man 
sowohl Mannchen als Weibchen, ungefahr in derselben Zahl. In der 
reziproken Kreuzung elpenor 9 X porcellus ~ entstehen dagegen 
lauter Miénnchen; die Weibchen erreichen das Puppenstadium, ver- 
wandeln sich jedoch nicht in Imagines sondern sterben nach zwei- 
maliger Uberwinterung. 

Die Kreuzungen spielen sich nach folgendem Schema ab: 


poreellusQ & elpenor O elpenorQ X_ porcellus 3 


a a ES LY. aa 
Fid F,Q F,d F, 2 
<A. at <2, (X,¥.) 

subletal 


In beiden Kreuzungen sind die Mannchen von demselben Typus 
XpXe, wogegen die Weibchen der ersten Kreuzung X,Y), diejenigen 
der zweiten X,Y, sind. Von diesen stellt das Weibchen X,Y, eine 
lebensfihige Kombination dar, wogegen die Kombinaltion X,Y, eine 
subletale ist, indem sie sich nur bis zum Puppenstadium entwickelt, 
jedoch nicht das Vermégen hat die Histolyse und Histogenese einzu- 
leiten und demzufolge die Metamorphose zur Imago nicht durch- 
fiihren kann. 

Da bei dem Bastard porcellus Q X elpenor ~ die Gametogenese 
in beiden Geschlechtern véllig normal ist und die Fertilitaét der Bastarde 
auch nicht eingeschrankt ist, lag die Méglichkeit vor die Hypothese 


1 Subletal nenne ich die Wirkung, wenn die Raupe oder die Puppe vollstandig 
lebensfahig ist, jedoch die Metamorphose nicht durchzufiihren vermag, wodurch der 
Tod die Entwicklung unterbricht, ehe das Imagostadium erreicht ist. 
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von der Subletalitat der Chromosomenkombination X,Y, experimen- 
tell zu priifen. Aus Griinden, die hier nicht naiher auseinandergesetzt 
werden kénnen, kann eine F,-Generation, wenigstens im Norden, nicht 
erzielt werden, wogegen eine Riickkreuzung des Bastardminnchens 
porcelp mit einem reinen elpenor Q leicht auszufiihren ist. Eine solche 
Kreuzung miisste folgendermassen ausfallen: 


elpenor Q x porcelp Oo 


7. a4 
fe} Q 
» Sex, ened 
2) XX. ( x, x) 7 
subletal 


Da das Bastardmainnchen zwei verschiedene X-Chromosomen 
besitzt, so muss es auch zwei verschiedene Spermien bilden, solche mit 
einem X,- und solche mit einem X,-Chromosom. Demzufolge miissen 
auch zwei Typen von Mannchen und Weibchen entstehen. Von diesen 
sind die durch Befruchtung eines Spermiums mit einem X,-Chromo- 
som, Reihe 1), in beiden Geschlechtern lebensfahig, wogegen diejenigen, 
die einem Spermium mit einem Xp-Chromosom ihr Dasein verdanken, 
Reihe 2), nur im mannlichen Geschlecht vollstandig lebenstauglich sind, 
im weiblichen dagegen infolge der Chromosomenkombination X,Y, 
alle als Puppen zu Grunde gehen. In einer solchen Riickkreuzung 
miissen wir also unter den Imagines das Geschlechtsverhiltnis 2 JC 
:1 Q erwarten. 

Im Jahre 1925 gelang es mir fiinf solche Riickkreuzungen zu er- 
halten (2521, 2522—2524, 2529). Das Resultat dieser Zuchten geht aus 
der untenstehenden Tabelle hervor. 





Tm X,X, YX, XX, X.Y, xX, 4 
e) 3 Co Q © (subletal) 
2521 elpenor X porcelp ......... 7 4 — 
2522 » Di actaeeeeh 6 4 1 
2523 » Dakss 13 9 5 
2524 » SSS 17 11 einige? 
2529 » » i a : 
S:a 67 37 ? 
Korr. + 2,3 — 2,3 
Ber. 69,3 34,7 


Wie aus der Tabelle ersichtlich ist, kommen Weibchen der subleta- 
len Kombination, wie zu erwarten war, in allen Zuchten mit Ausnahme 
einer einzigen (2521) vor. Bei der geringen Zahl von 11 Imagines in 
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dieser Zucht ist der Mangel von nicht ausschliipfenden 9-Puppen nicht 
iiberraschend. In der Kreuzung 2524 wurde die Zahl der Puppen mit 
der subletalen Chromosomenkombination leider nicht exakt festgestellt, 
weshalb die Summe solcher Puppen in allen Zuchten auch nicht genau 
angegeben werden kann. Unter der Annahme, dass die Raupen des 
Typus X,Y, ebenso lebenskraftig wie diejenigen der Konstitution 
X,Y, wiren, hitte man eine gleich grosse Anzahl X,Y,-Imagines wie 
nicht ausschliipfende X,Y,-Puppen erwartet. Wie die Zahlen bewei- 
sen, ist dies nicht der Fall, und auch in den spateren Versuchen, in 
denen die subletale Chromosomenkombination zu stande kommen 
musste, ist die Zahl der nicht ausschliipfenden Q-Puppen meistens 
bedeutend geringer als diejenige der metamorphosierten Weibchen. 
Es hat den Anschein, als ob schon die Raupen vom Typus Xp)¥, nicht 
ganz selten die Verwandlung in die Puppe nicht zu vollbringen ver- 
méchten. Die Wahrscheinlichkeit dieser Annahme wird durch fol- 
gende Beobachtung bestaérkt. Im Sommer 1925 hatte ich grosse Ver- 
luste an Raupen, und bei der Sektion der verstorbenen erwachsenen 
Raupen erwiesen sich die allermeisten als Weibchen. Der Mangel 
an nicht ausschliipfenden 9-Puppen ist also vermutlich durch grosse 
Sterblichkeit der Raupen dieses Typus zu erklaren. Die geringere 
Lebenstauglichkeit dieser Raupen diirfte wohl mit grosser Wahrschein- 
lichkeit auf die subletale Chromosomenkombination zuriickgefiihrt 
werden kénnen. 

Die Ubereinstimmung zwischen der berechneten und erhaltenen 
Zahl von Mannchen und Weibchen ist dagegen eine sehr gute. 


In den soeben besprochenen Riickkreuzungen miissen die Mann- 
chen von zwei verschiedenen Typen sein, namlich X,X, und XpX,'. 
Phanotypisch sind die beiden Typen zwar nicht zu unterscheiden, sie 
miissen sich jedoch bei einer Kreuzung mit einem Weibchen derselben 
Zucht oder einem reinen elpenor-Weibchen — die ja beide X,Y, sind 








1 Wir sehen hier ganz von den Autosomen ab, die selbstverstandlich eine 
enorme Anzahl verschiedener Kombinationen bilden. Diese kommen auch in einer 
bunten Mannigfaltigkeit der Phanotypen zum Vorschein. In der vorliegenden Unter- 
suchung gilt es nur den Beweis dafiir zu bringen, dass die Letalitat eines Teils der 
Weibchen von der Geschlechtschromosomenkombination X,Y, abhangig ist. Die 
Analyse der in den Autosomen lokalisierten Faktoren, unter denen es iibrigens 
offenbar auch viele letaler Natur gibt, soll zum Gegenstand einer speziellen Unter- 
suchung gemacht werden. 
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— verschieden verhalten. Das Mannchen vom Typus X,X, muss 
gleichviel Mannchen und Weibchen ergeben, das Mannchen vom Typus 
XpX_ dagegen doppelt so viele Mannchen als Weibchen. Im letzten 
Fall wird nimlich die halbe Anzahl der Weibchen wiederum die sub- 
letale Kombination X,Y, erhalten und demzufolge im Puppenstadium 
sterben. 

Um das tatsichliche Vorkommen zweier Typen von Mannchen 
festzustellen wurden im Sommer 1926 10 Miéinnchen aufs geratewohl 
ausgewihlt und 7 von ihnen mit Weibchen aus denselben Riickkreu- 
zungen, 3 mit reinen elpenor-GQ gekreuzt. Das Resultat dieser 10 
Kreuzungen geht aus untenstehender Tabelle hervor. 

7. x iia BR 83K 
d fe) 


Q 1e © (subletal) 
26:1 23 (elp. porcelp) X 21 (elp. X porcelp) ... 14 17 11 
26:11 22 » » es » bee 1 1 
S:a 16 18 12 
Korr. + 7 6,5 - O,5 
Ber. 23 11,5 11,5 
Xe Ye XeXe XeXe Ne Ye 
2 fo} fe} ? 
26:11 9 21 (elp. X porcelp) X 29 (elp. < porcelp)............ 6 3 
“Sg 21 » » x<21 » Di eet. 4 10 
26:VI 224 » » «X29 » Ro sueeebeee 20 23 
26:VIT 23 » » x22 » D. - teaceeenes. ROO 29 
26: VIIL 23°» » Kas » » seudeseusecs. oO 4 
S:a 68 69 
Korr. -- 0,5 - Os 
Ber. 68,5 68,5 
Xe Ye XpX- NeNXe,XpXe Ne Yo Xp Ye 
e) fe) “e} Q O (subletal) 
26: 1X elpenor X 24 (elp.X porcelp) .....ccecceeceeee 9 9 11 
26: XI » x29 » » ee ee |. 12 4 
S:a 28 21 15 
Korr. + 4 a 5 + 
Ber. 32 16 16 
Xe Ye Xe Xe 
2 fe} 
26: X elpenor X 21 (elp. X porcelp) ..........0..000 4 1 


Wir konstatieren zunachst, dass von den 7 Miinnchen, die mit 
Riickkreuzungsweibchen gepaart wurden, 2 vom Typus X)X_ waren, 
5 dagegen vom Typus X,X,; von den 3 mit elpenor-QQ_ gekreuzten 
Mannchen waren wiederum 2 vom Typus X,X, und nur eines vom 











2706 
2710 
2711 
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Typus X,X,. Dass von 10 willkiirlich herausgegriffenen Méannchen 
4 dem einen, 6 dem anderen Typus angehérten, kann als ein der 
Erwartung gut entsprechendes Resultat bezeichnet werden. Dazu 
kommt noch, dass die Zucht 26: X nur ein einziges Weibchen ergab, 
weshalb es nicht ausgeschlossen ist, dass das Mannchen dennoch vom 
Typus X,X, war; in dem Fall ware das Resultat idealisch. 

Was sodann die Verteilung von Minnchen und den beiden phano- 
typisch verschiedenen Weibchen in der Nachkommenschaft betrifft, so 
kann sie auch als ziemlich befriedigend charakterisiert werden. Zwar 
ist die Individuenzahl der verschiedenen Zuchten sehr klein und die 
Abweichungen von den Idealzahlen ziemlich erheblich. Das Resultat 
hestatigt jedoch die Richtigkeit der Hypothese. 


In einer Zucht, wo das Weibchen aus einer Riickkreuzung stammt 
und also X,Y, ist, das Miannchen dagegen ein reines elpenor-Indivi- 
duum ist, diirfen selbstverstandlich keine Weibchen mit der subletalen 
Chromosomenkombination auftreten. Zur Kontrolle wurde eine solche 
Kreuzung auch ausgefiihrt, und wie das Zuchtresultat beweist, wurde 
die Erwartung bestitigt. 





X.Y, XX, XX, X.Y. 

2 3 fe) ? 

26: 1V 23 (elp. << porcelp) < elpenor 37 26 
Korr, — 55 + 5, 
Ber. 31,5 31,5 


Alle 26 Q-Puppen ergaben also erwartungsgemiiss Imagines. 


Im Sommer 1927 wurden die Kontrollversuche noch fortgesetzt, 
und zu diesem Zweck Miénnchen aus den Zuchten 26:1 und 26: IX, 
die nichtausschliipfende Q-Puppen enthalten hatten, und deren Mann- 
chen von zwei verschiedenen Typen sein sollten, mit Weibchen ver- 
schiedener Abstammung gekreuzt. 

Das Resultat dieser fiinf Zuchten zeigt folgende Tabelle: 


Xe Ye XpXe XeXe, XpXe Xe Ye Xp Ye 
Q fe} "ey Q Q (subletal) 
elpenor < IX elp. < (elp. X porcelp) 16 11 7 
IV [(elp. X porcelp) X elp.| XIX » » » 27 16(— 2?) 8(+ 2?) 
IX |elp. < (elp. X porcelp)| XIX » » -  - _4 7 
S:a 70 31 22 


Korr. — 8 — 0,25 + 8,75 
Ber. 61,5 30,75 30,75 
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Xs y. XpXe XeX, es X pXe Ke We Xp Ve 
Q fo! ‘e} e) O (subletal) 
2712 VI (elp. X porcelpy X I (elp. & porcelp)? 18 10 1 
2713 VI» » xa S » 17 14 5 
S:a 35 24 9 
oS ROO I Da 
Ber. 34 17 17 


In diesen Versuchen hat der Zufall es so gefiigt, dass alle 5 Miann- 
chen vom X,X,-Typus waren, denn in allen Zuchten traten nicht ver- 
wandlungsfahige Puppen auf. Hier kommt die geringere Lebenstaug- 
lichkeit der Raupen vom Typus X)X, wieder klar zum Vorschein, 
indem die Anzahl der Puppen mit der subletalen Kombination immer 
zu klein ist. 

Die in der Zucht 2710 mit einem Fragezeichen versehenen 2 Weib- 
chen miissen etwas eingehender besprochen werden. Es scheint nim- 
lich fraglich, ob sie als zum Typus X,Y, oder X,Y, gehérig angesehen 
werden sollen. Sie schliipften erst am 6. und 16. September 1928, 
wahrend die tibrigen tiberwinterten Puppen zwischen dem 24. Juni 
und dem 28. Juli 1928 die Falter ergaben. Es ist deshalb nicht un- 
méglich, dass die beiden Weibchen vom Typus X,Y, waren, und dass 
sie infolge ganz spezieller innerer oder fiusserer Ursachen dennoch zur 
Entwicklung gekommen wiren. 

Dass die Wirkung letaler Faktoren unter Umstanden aufgehoben 
werden kann, ist ja friiher bekannt. Wir kommen auf diese Frage 
noch zuriick. 


Selbstverstandlich waren Riickkreuzungen mit porcellus-C'C' auch 
ausschlaggebend gewesen. Da alle porcellus-Spermien ein Xp-Chro- 
mosom enthalten, ‘so miissten alle Weibchen in einer solchen Riick- 
kreuzung vom Typus X,Y, sein, und wenn diese wirklich subletal 
ist, so miissten tiberhaupt keine Imagines weiblichen Geschlechts 
entstehen. 

Solche Kreuzungen sind nicht schwer zu erzielen, und die Raupen 
schliipfen auch gut aus den Ejiern, aber sie gedeihen sehr schlecht und 
nur wenige werden erwachsen. Da jedoch bei meiner Zuchtmethode 
auch die reinen porcellus-Raupen miserabel gedeihen, so muss die 
Ursache der schlechten Resultate nicht in den Bastardkombinationen, 
sondern in einem fiir die porcellus-Konstitution ungeeignetes Milieu 
gesucht werden. Und da bei den Riickkreuzungsindividuen, die einen 
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reinen porcellus-Elter hatten, die porcellus-Chromosomen die Mehrzahl 
bilden, so ist das schlechte Resultat verstandlich. 

Im Sommer 1926 gelang eine solche Riickkreuzung mit porcellus 
und ergab auch, trotz grosser Verluste, eine ziemliche Anzahl Puppen 
und Falter. Das Resultat war folgendes: 


Xe Ve Xp Xp Xp Xe Xp Ve Xp Ye 
Q "o} fo} Q © (subletal) 
26: XIII 24 (elp. x porcelp) X porcellus 8 3 3 


Also wider Erwartung entwickelten sich 3 Weibchen, wiahrend 
dieselbe Anzahl in den Puppen starb. Die 3 Q-Imagines miissen hier 
vom Typus X,Y, gewesen sein, weshalb diese Chromosomenkombina- 
tion hier nicht subletal gewirkt haben kann. Sie hat jedoch eine sehr 
starke Verzégerung der Metamorphose hervorgerufen. Die 8 Mann- 
chen schliipften namlich zwischen dem 16. und dem 29. Juni aus der 
Puppe, wogegen das erste Weibchen erst Ende Juli Zeichen der begin- 
nenden Metamorphose zeigte. Am 2. August war es jedoch halbtot. 
weshalb es aus der Puppenschale herausprapariert wurde. Die Sek- 
tion ergab, dass es kein einziges Ei enthielt. Die beiden anderen 
Weibchen entwickelten sich normal und schliipften am 8. August und 
6. September aus. Schon die lange Entwicklungsperiode im Vergleich 
mit derjenigen der Mannchen und der Falter der iibrigen Riickkreu- 
zungen sprechen dafiir, dass hier ahnlich wie bei den oben besproche- 
nen Weibchen der Zucht 2710, die Kombination XpYe vorlag, dass sie 
jedoch nicht immer eine streng letale Wirkung zu haben braucht. In 
dem vorliegendem Fall scheint es mir nicht ausgeschlossen, dass die 
iiberwiegende Mehrzahl der porcellus-Chromosomen die Letalitaét in 
eine Semiletalitat verwandelt hat und sogar zur Entwicklung Ausser- 
lich normaler Weibchen gefiihrt hat. Ob diese Weibchen auch normal 
entwickelte Eier enthielten konnte leider nicht festgestellt werden, was 
von grossem Interesse gewesen wire. Eine Haufung der elpenor- 
Chromosomen unter gleichzeitiger Reduktion der porcellus-Chromoso- 
men scheint keine Wirkung auf den subletalen Einfluss der Kombi- 
nation X,Y, auszutiben. 

Die drei Weibchen der Zucht 26: XIII scheinen mir also nicht 
gegen die Hypothese von der Subletalitat der Kombination X)Y, zu 
sprechen, denn ein Aufheben der letalen Wirkung einer im allgemeinen 
letalen Chromosomenkombination ist auch friiher konstatiert worden. 
Ich erinnere an die infolge einer »Non-disjunction» entstandenen 
Weibchen von Drosophila melanogaster mit 3 X-Chromosomen. Sie 
wurden lange als nicht lebensfahig angesehen, bis es BRIDGES gelang 











280 HARRY FEDERLEY 





einige lebensfahige, ausserlich normale Individuen von diesem Typus 
zu erhalten. 

In der obigen Zucht 26: XIII mussten der Hypothese gemiss alle 
Mannchen X,X, sein und demzufolge in ihrer Nachkommenschaft 
zwei Typen von Mannchen und zwei Typen von Weibchen enthalten. 
Von den Q-Typen musste der eine von dem subletalen Typus sein. 
Zwei solche Mannchen wurden mit Weibchen aus der Zucht 26: IV 
gekreuzt, und in beiden Zuchten kamen tatsachlich Weibchen mit der 
subletalen Chromosomenkombination vor. Ob die Mannchen auch 
von zwei verschiedenen Typen waren, kann noch nicht entschieden 
werden, da von den wenigen gelungenen Kreuzungen die Puppen noch 
nicht Falter ergeben haben. 

Das Resultat zeigt folgende Tabelle: 





Xe Ye Xp Xe Xe Ye Xp Ye 
Q re) ro) Q QO (subletal) 
2707 IV {(elp. X porcelp) X elp| XIII [(elp. porcelp) pore] 4 — 3 
2709 IV.» » » » » » 31 13 11 
S:a 35 13 14 


Korr. — 4,0 + 2,5 + 1,5 
Ber. 31,0 15,5 15,5 





Schliesslich wurden noch 3 Mannchen der Zucht 26: 1V auf ihre 
Chromosomen gepriift. Da in der Zucht keine Puppen mit der sub- 
letalen Kombination vorkamen, so kénnen die Méannchen auch nur 
von dem Typus X,X, gewesen sein, und demzufolge durften unter 
ihren Nachkommen keine nicht ausschliipfenden Puppen vorkommen. 
Dies war auch nicht der Fall, wie die Tabelle zeigt. 





Xe Ye Xe Xe Xe Xe Xe Ye 
- * 3 fe} 2 
2703 IV |(elp. X porcelp) X elp.| X IV [(elp. X porcelp) X elp.| ... 3 4 
2704 XI [elp. < (elp. < porcelp)| XIV » » Ds aes, “ee 30 
2705 XI» » » xXxIV » » i « 2. 
S:a 54 61 

Korr. +35 — 35 

Ber. 57,5 57,5 


Die Versuche sind noch im Sommer 1928 fortgesetzt worden. Die 
Resultate dieser werden sich erst im Herbst 1929 iiberblicken lassen. 
Ich bin jedoch schon heute davon iiberzeugt, dass sie nichts Neues 
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bringen, sondern nur die oben geschilderten Ergebnisse bestatigen 
werden. Es scheint mir, dass die vorliegenden Versuche geniigend 
klar beweisen, dass die Chromosomenkombination X,Y, tatsachlich 
eine subletale ist, und es wird meine Aufgabe sein zu zeigen, dass der 
oben geschilderte Fall nicht einzig dasteht, sondern dass Parallelfalle 
in grosser Anzahl nachgewiesen werden k6nnen. 

Einen Einwand gegen meine Hypothese méchte ich schon hier 
zuriickweisen, nimlich denjenigen, dass die Entwicklungshemmung 
der Q-Puppen die Folge einer »Hybridenschwiche» ware. In Biologen- 
kreisen, die in der Genetik wenig bewandert sind, wird oft von 
»Hybridenschwiche» gesprochen, einem Begriff, der ebenso schwer 
exakt zu definieren ist wie der entgegengesetzte, die »Inzuchtschwache». 
Aber auch wenn man eine solche ganz diffuse Todesursache gut- 
heissen wollte, scheint sie mir in dem jetzt vorliegenden Falle durch- 
aus nicht befriedigend. Es ware namlich ganz unverstandlich, dass 
die reziproken Kreuzungen 26:IX und 26: XI einerseits und 26:IV 
andererseits so ganz verschieden ausfallen kénnten. In der letzt- 
genannten wurde ein Riickkreuzungsweibchen mit einem wilden 
elpenor-C gekreuzt, und die Zucht war praktisch genommen verlustlos. 
Sie ergab 63 Falter und keine nicht ausschliipfenden 9-Puppen. In 
den beiden erstgenannten Zuchten wurden dagegen zwei Riickkreu- 
zungsmannchen mit zwei wilden elpenor-QQ gekreuzt. Diese beiden 
Zuchten ergaben zusammen 64 Puppen, von denen jedoch 15 Q- 
Puppen — also fast die nach der Hypothese berechnete Zahl 16 — 
als Puppen starben ohne die Metamorphose durchzufiihren. Wenn 
nun die »Hybridenschwiache» tatsachlich an der Entwicklungshem- 
mung Schuld gewesen wire, scheint es mir unbegreiflich, weshalb 
gerade die beiden Hybridenvater an dieser »Hybridenschwiiche» 
gelitten hatten, die Hybridenmutter dagegen garnicht. Und noch 
schwieriger ist zu erklaren, weshalb die abgeschwachten Vater ihre 
Schwache nur auf die Halfte ihrer Téchter, nicht auf alle, und vor 
allem garnicht auf ihre Séhne tibertragen hatten. 

Hier muss ich auch noch einen Umstand erwahnen, der ganz 
entschieden jeden Versuch, die Entwicklungshemmung der 9-Puppen 
auf irgend einen Schwachezustand zuriickzufiihren, widerspricht. Die 
betreffenden Puppen sind immer viel grésser als diejenigen Puppen, 
die Falter ergeben. Sie haben auch eine etwas andere Form als die 
entwicklungsfahigen. Diese sind schlanker mit einem langerem Ab- 
domen und in ihren Bewegungen viel lebhafter, waihrend die trageren 
Puppen mit der subletalen Chromosomenkombination kiirzer und 
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gedrungener sind und meistens einen ganz gerade ausgestreckten 
Hinterkérper zeigen. Die beiden Sorten von Q-Puppen kénnen also 
habituell unterschieden werden, und die nicht entwicklungsfahigen 
machen durchaus einen viel kraftigeren Eindruck. 


DISKUSSION DER ERGEBNISSE. 


Es ist eine allgemein bekannte Tatsache, dass reziproke Kreu- 
zungen nicht selten verschiedene Resultate ergeben. Die Verschieden- 
heit wird von einigen Genetikern in der Wirkung des Plasmas der bei 
den Kreuzungsversuchen benutzten Eier gesucht. Es ist nicht aus- 
geschlossen, dass das Plasma besonders im Anfang der embryonalen 
Entwicklung tatsachlich eine wichtige Rolle spielt, aber in den spateren 
Entwicklungsstadien ist von einem solchen Plasmaeinfluss nichts zu 
spuren. Vieles spricht dagegen fiir die Ansicht, dass die Geschlechts- 
chromosomen fiir die verschiedenen Resultate verantwortlich sind. 
Einen schlagenden Beweis fiir die Richtigkeit dieser Ansicht finden 
wir darin, dass die Bastarde des homogametischen Geschlechts in. 
beiden Kreuzungen gleich ausfallen und dass die Unterschiede zu 
dem heterogametischen Geschlecht eingeschrankt sind. Die Vertreter 
des homogametischen Geschlechts miissen ja in bezug auf die Chro- 
mosomenverhiltnisse in den reziproken Kreuzungen gleich ausfallen, 
wogegen die Bastarde vom heterogametischen Geschlecht verschie- 
dene Kombinationen von Geschlechtschromosomen erhalten miissen. 
Der Criss-Cross-Vererbungstypus muss bei Verschiedenheiten im X- 
Chromosom in der einen der reziproken Kreuzungen realisiert werden. 

Gilt es morphologische Unterschiede zwischen den zu kreuzenden 
Arten, so ist der Beweis einer Ubers-Kreuz-Vererbung nicht schwer zu 
bringen. Schon yor mehreren Jahren (FEDERLEY, 1911) wurde ein 
solcher Fall eingehend beschrieben und spater, als die Verhaltnisse 
der Geschlechtschromosomen bei den Schmetterlingen durch die 
Untersuchungen SEILERS (1914, 1917) klargelegt worden waren, erklart 
(FEDERLEY, 1922). Es handelt sich um die Raupenzeichnung der 
Bastarde zwischen Pygaera anachoreta F. und P. curtula L. Das 
X-Chromosom von anachoreta enthalt Faktoren, die eine kraftige Pig- 
mentierung der Raupe hervorrufen. Wird also das homogametische 
Mannchen von anachoreta X,X, mit dem curtula-Weibchen X,Y, ge- 
kreuzt, so erhalten alle Bastarde, sowohl Mannchen als Weibchen, 
vom anachoreta-c’ ein X,-Chromosom, und alle Raupen werden dem- 
zufolge dunkel pigmentiert und anachoreta ahnlich. Findet die Kreu- 
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zung dagegen zwischen einem anachoreta-Q X,Y, und einem cur- 
tula-S’ X,X, statt, so erhalt nur das Bastardmannchen X,X, die ana- 
choreta-Faktoren, die im X,-Chromosom lokalisiert sind, und wird 
demzufolge dunkel, wogegen das Bastardweibchen von dem Typus 
X,Y, ist und also keine Faktoren fiir dunkles Pigment enthiilt, wes- 
halb die Raupe ganz curtula ahnlich ist. 

Die Wirkung der in dem X-Chromosom lokalisierten Faktoren 
beschrankt sich nicht nur auf diese morphologischen Merkmale son- 
dern ist auch eine rein physiologische. Es erwies sich namlich, dass 
die mannlichen Bastardraupen, die ja in beiden Kreuzungen vom 
Typus X,X, sind, sowie auch die Q-Raupe X,Y, ihre Entwicklung 
sehr schnell vollenden, wogegen die Q-Raupe X,Y, cine sehr stark 
verzogerte Entwicklung zeigt. Die Chromosomenkombinationen X,X, 
und X,Y, beschleunigen also die Entwicklung in hohem Grade, wo- 
gegen die Kombination X,Y, eine stark verzégernde Einwirkung auf 
die Entwicklungsprozesse ausiibt, eine Verzégerung, die so stark sein 
kann, dass sie die Metamorphose gefahrdet und den Tod der Raupe 
verursacht. Vor dem Jahre 1911 gelang es mir einen kleinen Bruchteil 
dieser Q-Raupen zur Verpuppung und sogar zur Vollendung der Meta- 
morphose zu bringen, aber seitdem ist es mir nicht, trotz wiederholter 
Versuche zu verschiedenen Zeiten und in verschiedenen Gegenden, ge- 
gliickt ein einziges Weibchen zu erhalten. Man muss also die Chro- 
mosomenkombination X,Y, als eine semiletale charakterisieren. 

Es schien mir von grossem Interesse zu sein das Y-Chromosom 
von anachoreta mit dem X-Chromosom einer anderen Art zu vereinigen 
um zu erfahren, ob die neue Chromosomenkombination auch eine 
letale ist. Es gelang mir auch einige Mal eine Kreuzung zwischen 
einem anachoreta-Q und einem P. pigra-Mannchen zu erzielen, und es 
erwies sich, dass die Kombination X,X, ganz wie die X,X, eine sehr 
schnelle Entwicklung auslést, so dass alle Mannchen nach ganz kurzer 
Puppenruhe ausschliipfen und niemals tiberwintern. Dagegen tibt die 
Kombination X,Y, ebenso wie die Kombination X,Y, eine so stark 
hemmende Einwirkung aus, dass die Raupe es nicht zur Verpuppung 
bringt, sondern als fast erwachsen stirbt. 

In den eben angefiihrten Beispielen ist also das anachoreta Y- 
Chromosom nur mit dem X-Chromosom der eigenen Art gut balan- 
ciert. Mit dem X-Chromosom der nahe verwandten Arten curiula und 
pigra bildet es subletale Kombinationen, die meistens schon die Raupen 
um das Leben bringen. 

In dem in vorliegender Untersuchung eingehend analysierten Fall 
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haben wir in dem Bastard-9 der Kreuzung elpenor 9 X porcellus 
eine Chromosomenkombination kennen gelernt, deren letale Wirkung 
in der Regel erst bei der Puppe ausgelést wird. Wie aus der Analyse 
hervorgeht, unterliegt es keinem Zweifel, dass die Kombination eines 
porcellus X-Chromosoms mit einem elpenor Y-Chromosom subletal ist. 
Dass das elpenor Eiplasma mit dem porcellus X-Chromosom zusammen 
die subletale Wirkung hervorrufen wiirde scheint ausgeschlossen zu 
sein. Es spielt naimlich keine Rolle, ob das porcellus X-Chromosom 
in einem reinen elpenor-Plasma oder in einem Ei eines Bastards steckt. 
das eine tiberwiegende Anzahl porcellus-Ahnen besitzt. Sobald das 
elpenor Y-Chromosom mit dem porcellus X-Chromosom zusammen- 
gebracht wird, bleibt die Entwicklung im Puppenstadium stehen. Nur 
ausnahmsweise kénnen dussere Einfliisse und vielleicht eine vermehrte 
Anzahl porcellus-Chromosomen die letale Wirkung aufheben oder 
mildern, so dass das Weibchen sich zum Falter entwickelt, vermutlich 
jedoch ohne normale befruchtungsfahige Eier hervorzubringen. Den 
besten Beweis dafiir, dass das porcellus X-Chromosom sich in dem 
elpenor-Eiplasma gut zurecht findet, liefern die Bastardmannchen, 
die ja auch ein X)-Chromosom besitzen und dennoch in jeder Bezie- 
hung vollwertig sind. Hier wird aber das Y-Chromosom des elpenor- 
Eies in den Polkern ausgestossen und kann also keine Stérungen 
hervorrufen. 

Kombinationen von Geschlechtschromosomen mit derselben sub- 
letalen Wirkung scheinen unter den Sphingiden keine Seltenheit zu 
sein, und ganz besonders schlecht vertragt sich das Y-Chromosom von 
elpenor mit den X-Chromosomen nahe verwandter Arten. Weder mit 
dem X-Chromosom von Deilephila euphorbiae L. noch mit demjenigen 
von D. galii RoTT. bildet es lebensfahige Weibchen, wie ich aus eigener 
Erfahrung bestitigen kann. Die 9-Puppen sterben ohne die Meta- 
morphose zu vollenden,' wogegen die Mannchen derselben Kreuzungen 
ihre Entwicklung in wenigen Wochen beendigen. 

Das Y-Chromosom von euphorbiae diirfte auch 6fter mit dem 
X-Chromosom anderer Arten letale Kombinationen bilden. Bei Kreu- 
zungen zwischen euphorbiae 2 und Mannchen von elpenor und galii 
entstehen niemals oder nur als grésste Seltenheit Weibchen. In den 
reziproken Kreuzungen zwischen elpenor und euphorbiae entwickeln 
sich also iiberhaupt keine weiblichen Falter, denn alle weiblichen 
Puppen gehen zu Grunde, wogegen die Mannchen in beiden Kreu- 
zungen eine normale und schnelle Entwicklung durchmachen. 

Die reziproken Kreuzungen zwischen galii und euphorbiae ver- 
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halten sich dagegen ahnlich wie diejenigen zwischen porcellus und 
elpenor. Die Verbindung galii 9 X euphorbiae (J ergibt hochgradig 
fertile Bastarde beider Geschlechter, wogegen die reziproke Kreuzung 
euphorbiae 2 X galii &, wie gesagt, nur Minnchen und in seltenen 
Ausnahmefallen vereinzelte Weibchen gibt. Auch hier sterben die 
Weibchen als Puppen. 

In allen den zuletzt erwihnten Fallen, in denen die Fertilitat 
der Bastarde herabgesetzt ist, und eine Analyse aus diesem oder irgend- 
einem anderen Grunde auf Schwierigkeiien stésst, ist es nicht ausge- 
schlossen, dass das Eiplasma eine gewisse Rolle spielen kénnte. Jedoch 
erscheint es nicht sehr wahrscheinlich. Denn wenn ein solcher Ein- 
fluss bestinde, miisste er sich wohl in erster Linie bei der ersten 
embryonalen Entwicklung dussern, nicht erst bei der Metamorphose 
der Puppe in den Falter. 

Schliesslich kann ich es nicht unterlassen noch einen Fall zu er- 
wihnen, in dem die Kombination eines Y-Chromosoms mit einem art- 
fremden X-Chromosom keine andere Wirkung hat als dass die Weib- 
chen kein einziges Ei zur Entwicklung bringen und demzufolge vollig 
steril sind. 

Die Entwicklung des Eies und besonders der Aufbau des Deuto- 
plasmas wird offenbar in erster Linie von den Chromosomen im Ei 
geregelt. Dazu scheint eine gut balancierte Chromosomengarnitur nétig | 
zu sein. Ist die Harmonie nicht vorhanden, so werden keine oder nur 
ganz mangelhaft ausgebildete Eier entwickelt. 

In dem erwahnten Fall handelt es sich um die reziproken Kreu- 
zungen zwischen den beiden Epicnaptera-Arten tlicifolia L. und tre- 
mulifolia HB. Wenn tremulifolia als Weibchen, ilicifolia als Mann- 
chen verwendet wird, so erhalt man eine normale Bastardbrut, die 
aus gleich vielen Mannchen und Weibchen besteht, vollstandig fertil 
ist und eine spaltende F,-Zucht ergibt (LENZ, 1928). Wird die Kreu- 
zung dagegen in der umgekehrten Richtung ausgefiihrt, also ilicifolia 2 
X tremulifolia C’, so entwickeln sich auch Mannchen und Weibchen 
in der gleichen Zahl, aber die Weibchen, die sehr kraftig und gross 
sind, haben ganz leere Ovarialfollikel. Ich habe viele solche Weibchen 
seziert ohne ein einziges Ei entdecken zu kénnen. Hier Aussert 
sich also die unharmonische Chromosomenkonjugation in dem Unver- 
mégen eine normale Oogenese durchzufiihren. Allem nach zu urteilen 
findet die Differenzierung in Ei-, Nahr- und Follikelzellen nicht statt 
und nur die Ovarialschlauche wachsen aus, verbleiben aber leer. 

Wir haben also drei verschiedene Stufen der Wirkung der sub- 
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letalen Chromosomenkombinationen feststellen k6énnen. Die erste, 
friiheste und krdfligste Stufe fanden wir bei den Pygaera-Bastarden, 
bei denen schon die Raupenentwicklung so stark verzégert ist, dass die 
Raupen in der Regel sterben, ehe sie zur Verpuppung reif sind. Die 
zweite Stufe, die besonders fiir eine ganze Anzahl Sphingiden-Bastarde 
charakteristisch ist, iussert sich in dem mangelhaften Vermégen der 
Puppen sich in Falter zu verwandeln, und die dritte Stufe zeigt sich 
darin, dass keine Eier entwickelt werden, trotzdem die Weibchen einen 
kraftigen und in jeder Beziehung normalen Eindruck machen. 

Ich bezweifle nicht, dass noch andere Stufen entdeckt werden 
kénnen. So habe ich in der Kreuzung Cerura furcula CL. 9 X C. bifida 
HB. & sowohl Mannchen als Weibchen erhalten; jene sind nur wenig 
fertil, geben aber immerhin mit den Elternarten riickgekreuzt einen 
ganz geringen Prozentsatz Nachkommen, wogegen die Weibchen zwar 
Eier enthalten, jedoch niemals Nachkommenschaft ergeben. Die 
Weibchen haben meistens nur eine geringe Anzahl Eier, von denen 
viele dusserlich normal aussehen und den Ejiern der Elternarten 
an Grdésse nicht nachgeben. Die zytologische Untersuchung der Eier 
zeigte jedoch, dass sie keinen Kern enthalten. Bei einer geringen 
Anzahl konnten zwar noch einige Chromatinbrocken entdeckt werden, 
aber meistens war es unmdéglich den Kern oder seine Reste zu finden. 
Hier hatte also die Differenzierung der Oozyten in Ei- und Nahrzellen 
stattgefunden, und die Follikelzellen hatten eine normale Schale aus- 
gebildet, spater hatte die schlecht ausbalancierte Chromosomenkombi- 
nation jedoch den Zerfall des Eikerns veranlasst. Hier haben wir es 
also mit einer sehr spiten Wirkung zu tun. Zweifellos gibt es auch 
Falle, in denen die schadliche. Wirkung viel friiher, schon bei der 
Entwicklung des jungen Bastardkeimes, einsetzt, und diesen schon im 
Ei tétet. In manchen Bastardierungen kann man namlich deutlich 
verfolgen, wie die Entwicklung im kreuzbefruchteten Ei pl6étzlich auf- 
hért und der junge Keim stirbt und zerfallt. 

An anderen Tiergruppen sind nur wenige Untersuchungen aus- 
gefiihrt worden, die es uns erméglichen wiirden die Chromosomen- 
verhaltnisse 4hnlich wie in dem vorliegenden Falle zu analysieren. 
Nur eine solche méchte ich erwahnen, weil sie fiir unsere Analyse 
von besonderem Interesse ist. Ich denke an STURTEVANTS Arbeit, in 
der er die Kreuzungen zwischen Drosophila melanogaster MEIGEN 
und Dr. simulans STURTEVANT behandelt. 

Es gelang STURTEVANT die reziproken Kreuzungen zwischen den 
genannten Arten zu erzielen. In der Kreuzung melanogaster Q X 
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simulans Cf erhielt er lauter Weibchen, wogegen alle Mannchen als 
junge Raupen zu Grunde gingen. Da bei den Dipteren das Mannchen 
das heterogametische Geschlecht ist, so liegt die Vermutung nahe, dass 
wir es mit einem analogen Fall zu dem von mir untersuchten zu tun 
hatten. Das simulans Y-Chromosom kénnte sich also nicht mit dem 
melanogaster X-Chromosom vertragen. Eine Bestatigung dieser Ver- 
mutung erhalten wir weiter durch die Versuche STURTEVANTS melano- 
gaster Ausnahmeweibchen X,,X,,Y mit simulans-Mannchen X,Y, zu 
kreuzen. Hier wurden wieder lauter normale Weibchen und dazu 
eine Anzahl Ausnahmemannchen erhalten. Da in einer solchen Kreu- 
zung die normalen Hybrid-Weibchen entweder X,,X, oder X,,X,Yy, 
sein miissen, und die Ausnahmehybrid-Mannchen von der Kombina- 
tion X,Y,, sind, so liegt in dem Resultat nichts iiberraschendes, denn 
keine Kombination X,,¥, kommt unter diesen vor. Die Ausnahme- 
weibchen wiirden dagegen X,,X,,Y, sein, und da sie die gefahrliche 
Kombination enthalten, so sind sie nicht lebensfahig. Die Ausnahme- 
weibchen X,,X,,X, sind, wie die reinen melanogaster-Weibchen mit 
drei X-Chromosomen, wohl nicht oder nur selten lebenstauglich. Soweit 
wurde also alles ausgezeichnet stimmen. Da die Bastarde vollstindig 
steril sind, ist eine exakte Analyse durch Riickkreuzungen nicht durch- 
fiihrbar. 

Die reziproke Kreuzung simulans Q X melanogaster C ergibt 
dagegen ein Resultat, das nicht durch die Wirkung einer letalen Chro- 
mosomenkombination erklart werden kann. Hier entwickeln sich 
namlich nur Mannchen, wogegen Weibchen 4usserst selten zur Ent- 
wicklung kommen. Da das weibliche Geschlecht, wie gesagt, hier das 
homogametische ist, so miissen die Weibchen der reziproken Kreu- 
zungen in bezug auf die Geschlechtschromosomen identisch sein, und 
man muss STURTEVANT beistimmen, wenn er meint, dass das melano- 
gaster X-Chromosom in dem simulans-Eiplasma nicht das richtige 
Milieu findet und die Weibchen demzufolge zu Grunde gehen. In dem 
von mir analysierten Falle liegen die Verhaltnisse dagegen anders, und 
das Plasma hat keine Bedeutung fiir die Lebensfahigkeit der Em- 
bryonen. 


Dass die oben beschriebenen subletalen Einfliisse gewisser Ge- 
schlechtschromosomenkombinationen von grésster Bedeutung fiir die 
Isolierung der Arten von einander sind, braucht kaum hervorgehoben 
zu werden. Bei der Leichtigkeit, mit der die Arten sich kreuzen, 
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kénnte man bei Fertilitat der Bastarde — wie sie tatsichlich zuweilen 
vorhanden ist — ein allmahliches Verwischen der Grenzen zwischen 
den Arten erwarten. Denn wenn sich die F,-Bastarde unter einander 
fortpflanzen kénnten, so wiirden infolge der Mendelspaltung eine Reihe 
von Typen entstehen, die die Kluft zwischen den beiden Elternarten 
ausfiillen wiirden. Dies wird durch die Letalitét gewisser Chromoso- 
menkombinationen nicht unerheblich verhindert. In den von uns 
erwahnten Beispielen werden die Bastardweibchen eliminiert, und nur 
die Bastardmannchen kénnen sich mit den Weibchen der Elternarten 
kreuzen. Wenn dies gelingt, so wird immerhin die Halfte der Weib- 
chen in der Nachkommenschaft wieder eliminiert, weil sie die letale 
Chromosomenkombination erhalten hat. 

Aber nicht nur die Letalitaét gewisser Chromosomenkombinationen 
tragt zum Beibehalten vom Status quo in der Natur bei. Die Ge- 
schlechtschromosomen enthalten auch Gene, die wenigstens bei den 
Lepidopteren die Entwicklungsgeschwindigkeit regulieren. Eine Folge 
hiervon ist, dass die beiden Geschlechter eines Bastards oft eine sehr 
verschiedene Entwicklungszeit bis zur Reife brauchen und tiberhaupt 
nicht mit einander kopulieren kénnen. Dazu kommt noch, dass die 
Bastarde fast immer eine Neigung zeigen einen Teil der Falter ohne 
vorhergehende Uberwinterung der Puppen zu ergeben. Dieser haufige 
Bivoltinismus verursacht erstens, dass die Bastarde nicht mit den 
univoltinistischen Eltern kopulieren kénnen, und zweitens, dass auch 
wenn sie mit einander fruchtbar waren, ihre Nachkommen kaum Zeit 
finden die Entwicklung so weit zu bringen, dass sie das Uberwinte- 
rungsstadium erreicht hatten. Demzufolge gehen sie zu Grunde. 
Diese Umstande tragen dazu bei die Kluft zwischen den FElternarten 
aufrechtzuerhalten. 

Um die Bedeutung der die Entwicklungsgeschwindigkeit regulie- 
renden Gene zu illustrieren méchte ich hier auf einen speziellen Fall 
naher eingehen. Es handelt sich um die reziproken Kreuzungen zwi- 
schen den nahe verwandten Pygaera-Arten pigra und curtula. Die 
Puppen dieser Arten iiberwintern und ergeben die Imagines im Friih- 
jahr, wobei die curtula-Falter etwas friiher als die pigra-Imagines. 
erscheinen. Will man die Arten miteinander kreuzen, tut man also 
gut die pigra-Puppen etwa 8—10 Tage friher als die curtula-Puppen 
ins Zimmer zu bringen um ein gleichzeitiges Ausschliipfen der Falter 
zu erzielen. Da das mannliche Geschlecht hier das homogametische. 
ist, so werden die Bastardmannchen in beiden Kreuzungen von dem- 
selben Typus sein und die X-Chromosomen beider Arten besitzen, also 
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XpX, sein. Wenn nun die Gene, die die Entwicklung regulieren, ihren 
Sitz in den X-Chromosomen ‘hatten, so miissten die Miannchen der 
beiden Bastarde gleichzeitig ausschliipfen, was selbstverstandlich auch 
der Fall ware, wenn die betreffenden Faktoren in den Autosomen 
lokalisiert waren. Die heterogametischen Weibchen fallen dagegen 
verschieden aus. Unter der Voraussetzung, dass die spiter fliegende 
Art pigra die die Entwicklung verzégernden Gene im X-Chromosom 
besitzt, miisste das Weibchen der Kreuzung cu Q X pi OC’ spiter aus- 
schliipfen als das Weibchen der reziproken Kreuzung pi 9 X cu CO. 
Jenes erhalt namlich von ihrem Vater das Xp-Chromosom mit den 
verzégernden Genen, dieses dagegen das X,-Chromosom mit den be- 
schleunigenden Genen, und demzufolge miissten sie einen bedeutenden 
Unterschied in bezug auf die Entwicklungszeit aufweisen. Dies ist 
nun tatsachlich der Fall, wie die untenstehenden Daten aus zwei ver- 
schiedenen Jahren deutlich zeigen. 

















pigra 2 X curtula d curtula 9 X pigra O 
By Ne ma My Me i % 
Zeit des Ausschliip- | Zeit des Ausschliip- | ‘ 
fens der Sd Xp Xe/OP Xe Yp fens der SX Xe/99 Xp “| 
1908, 8—10. VI — 16 1908, 13—16. VI 5 - 4 
13—18. VI 63 -- 21—29. VI oe ¢ 
1908, 6—10. VI 


13-17. VI | 57 = | 
| 
| 




















1923, 14—16. VI — 29 1923, 16—21. VI 72 — 
18—20. VI 34 _ 29. VI—5. VII — 33 
1923, 16—20. VI 64 — 

28. VI—1. VII -- 12 

1923, 18—21. VI 28 _— 

28. VI—1. VII -- 6 


Wie aus den angegebenen Daten ersichtlich ist, schliipften die 
Mannchen der beiden Kreuzungen sowohl 1908 als 1923 ganz gleich- 
zeitig, und da es sich um recht individuenreiche Zuchten handelt, kann 
der Zufall kaum irgendwelche Rolle gespielt haben. 

Vergleichen wir dagegen die Ausschliipfezeit der Weibchen, so 
fallt der grosse Unterschied sofort auf. Die Weibchen mit dem 
curtula X,-Chromosom schliipften weit friiher als die Mannchen der- 
selben Zucht, waihrend die Weibchen mit dem pigra X,-Chromospm 
erst weit spater als ihre Briider die Entwicklung beendigten. Im 
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Jahre 1908 betrug der Zeitunterschied 11—23 Tage, im Jahre 1923 
12—21 Tage. 

Da in den beiden Kreuzungen zygotische Sterilitat der Bastarde 
vorliegt ich habe von etlichen Tausenden von Eiern nur ein ein- 
ziges F,-Weibchen und ein Raupchen erhalten — so spielt die sehr 
verschiedene Flugzeit der beiden Geschlechter keine Rolle, denn auch 
bei gleichzeitiger Flugzeit ware die Entwicklung einer F,-Generation 
ausgeschlossen gewesen. Wenn die Bastarde fertil sind, kann dagegen 
die Verschiedenheit in der Entwicklungsgeschwindigkeit der beiden 
Geschlechter das Schicksal des Bastards entscheiden. Dies ist z. B. 
der Fall mit dem Bastard porcellus Q X elpenor GC, indem hier alle 
Weibchen nach ganz kurzer Puppenruhe ausschliipfen, wogegen die 
Mannchen sich weit spater entwickeln und in der Regel sogar im 
Puppenstadium tiberwintern. Hier werden also die Weibchen infolge 
ihrer beschleunigten Entwicklung eliminiert, da sie weder mit den F;,- 
Mannchen noch mit den Mannchen der Elternarten kopulieren kénnen. 
Und da die Weibchen der reziproken Kreuzung die subletale Chromo- 
somenkombination erhalten, so sind sie auch ausser Rechnung bei der 
Fortpflanzung des Bastards. Die Fortpflanzung fallt also, wie schon 
vorher auseinandergesetzt wurde, ganz auf die Mannchen, und ist 
auch fiir diese mit weiteren Komplikationen verbunden. 

Zum Schluss méchte ich noch die vor kurzem erschienene ein- 
gehende Untersuchung von Ju-Cut Li (1927) erwahnen, weil sie letale 
Wirkungen von Chromosomenkombinationen behandelt. LI unter- 
suchte verschiedenartige Chromosomenaberrationen bei Drosophila 
melanogaster in der Absicht nachzuweisen, in welchen Entwicklungs- 
stadien die Wirkung eines tiberzahligen Chromosoms oder Chromo- 
somenstiickes einsetzt und die Entwicklung hemmt oder von der nor- 
malen Bahn ablenkt. In der gleichen Weise wurde auch der Effekt 
eines fehlenden Chromosoms oder eines fehlenden Teiles desselben 
gepriift. Li meinte feststellen zu k6énnen, dass der schadliche Einfluss 
hauptsachlich in der verschiedenartigen Reaktion der larvalen und 
imaginalen Organe auf die Wirkung des veranderten Chromosomen- 
satzes zum Ausdruck kommt und dass hierdurch die harmonische Ent- 
wicklung gestért und der normale Abschluss der Metamorphose ge- 
fahrdet wird. Die primaire Ursache der Verzégerungen und St6érungen 
der Entwicklung sucht LI also auch in einer Verschiebung der genischen 
Balance. Ist sie von erheblicher Art, so wirkt sie letal schon im Ei 
oder in der ganz jungen Raupe. Handelt es sich um ein kleines Chro- 
mosomenstiick oder um das kleine vierte Chromosom, so ist die 
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Wirkung weniger katastrophal und die Imagines entwickeln sich, 
zeigen jedoch gréssere oder kleinere Abnormitiaten. Dieselbe Rolle, die 
die Chromosomenaberrationen fiir die von LI untersuchten Drosophila- 
Mutationen spielen, dieselbe Bedeutung haben die durch Bastardie- 
rungen hervorgerufenen verschiedenartigen Chromosomenkombinatio- 
nen der Kreuzungsprodukte, sei es in bezug auf die Geschlechtschro- 
mosomen schon in der F,-Generation, sei es in bezug auf die Tausende 
von Autosomenkombinationen in der F.-Generation. 

Die Absicht der obigen Auseinanderseizungen ist also gewesen zu 
zeigen, dass die jetzt lebenden Arten ein harmonisch arbeitendes 
System von Genen besitzen. Dieses ist offenbar durch eine wahrend 
sehr langer Zeitperioden wirkende Selektion zustande gekommen. Wird 
diese seit Jahrtausenden bestehende Harmonie des Systems durch eine 
Bastardierung gestért, so werden dadurch die Voraussetzungen fiir 
einen erfolgreichen Kampf ums Dasein auch untergraben, und das 
Schicksal der neuen schlecht balancierten Genkombination ist damit 
entschieden. Sie kann den Kampf mit den alten gut balancierten Typen 
nicht aufnehmen. Artbastardierungen sind deshalb nicht nur von 
genetischem Interesse, sie kénnen auch deszendenztheoretische Per- 
spektive eréffnen und uns in gewissen Fallen erklairen, weshalb die 
Artbastarde trotzdem sie fruchtbar sind, nicht neben den Elternarten 
bestehen kénnen, und weshalb die Grenzen zwischen gewissen Arten 
so scharf und streng in der Natur aufrechterhalten werden. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


Die Kreuzung der Lepidopteren Metopsilus porcelius 2 X Chaero- 
campa elpenor CG gibt sowohl Mannchen als Weibchen, von denen diese 
sich nach kurzer Puppenruhe entwickeln, jene dagegen meistens erst 
nach der Uberwinterung der Puppe erscheinen. 

Die reziproke Kreuzung elpenor Q X porcellus CO ergibt dagegen 
lauter Falter von minnlichem Geschlecht; die weiblichen Individuen 
sterben alle als Puppen. Die Ursache des Unvermégens der weib- 
lichen Puppe die Metamorphose abzuschliessen liegt in der subletalen 
Wirkung der Kombination von einem porcellus X-Chromosom mit 
einem elpenor Y-Chromosom. 

Durch verschiedene Riickkreuzungen des _ Bastard-Mannchens 
XpX_ ist es méglich den Beweis zu bringen, dass es tatsachlich die 
Chromosomenkombination X,Y, ist, die das normale Durchfiihren 
der Metamorphose verhindert. Es entstehen der Erwartung gemiiss 
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ungefahr gleich viele normale Weibchen X,Y,, wie weibliche Puppen 
XpY,, die sich nicht zu verwandeln vermégen. 

Ahnliche subletale Kombinationen von Geschlechtschromosomen 
kommen auch bei anderen Sphingiden-Bastarden vor. Sie betreffen 
immer das heterogametische, weibliche Geschlecht. 

Bei anderen Bastarden wirken die subletalen Chromosomenkom- 
binationen schon im Raupenstadium, so dass die Verwandlung der 
Raupe in die Puppe verhindert wird. 

In anderen Bastarden ist die Wirkung wieder umgekehrt zeitlich 
verschoben und setzt erst bei der Eibildung ein, so dass das Bastard- 
Weibchen keine Eier bildet. 

Die Versuche zeigen auch, dass die Wirkung nicht immer eine 
Jetale zu sein braucht, sie kann ausnahmsweise bloss in einer starken 
Verzégerung der Entwicklung bestehen, wodurch die Geschlechter zu 
sehr verschiedenen Zeiten als Falter erscheinen. 

Die Ursachen der Verzégerungen und totalen Hemmungen der 
Entwicklung zahlreicher Artbastarde kénnen vermutlich in schlecht 
balancierten, infolge der Kreuzung hervorgerufenen Chromosomen- 
kombinationen gesucht werden. 

Die reinen Arten besitzen ein harmonisch wirkendes System von 
Genen, das durch andauernde Selektion allmahlich entstanden ist. 
Durch eine Kreuzung kann die Harmonie schon in den F;,-Tieren 
gestért werden, und wird es erst recht nach der Spaltung und bei der 
Neukombination in der F.-Generation. 
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DIE CHROMOSOMENZAHLEN VON DREI 
CIRCAEA-ARTEN 


von AKE UDDLING 
LUND 





I‘ der Familie Oenotheracece kennt man bis jetzt die Chromosomen- 
zahlen einer Anzahl von Arten, die 9 Gattungen angehéren. Die 
niedrigsten gefundenen Zahlen in diesen Gattungen sind 7 bei Oeno- 
thera, 7 bei Eucharidium, 7 (und 9) bei Godetia, 8 bei Jussieua, 9 bei 
Clarkia, 11 bei Lopezia, 11 (und 14) bei Fuchsia, 18 bei Epilobium 
und 18 bei Chamenerion (TISCHLER 1926, SCHWEMMLE 1926, 
SINOTO 1928). 

Die folgende Mitteilung enthalt die Ergebnisse einer Untersuchung 
iiber die Chromosomenzahl in somatischen Zellen von drei Circea- 
Arten, und zwar C. lutetiana L., C. alpina L. und C. intermedia ERH., 
nebst einigen Beobachtungen iiber die Form der Chromosomen. 

Wurzelspitzen von wildwachsenden Pflanzen dieser Arten wur- 
den in NAWASCHINS Fixiermittel (10 Teile 1 % Chromsdurelésung, 
4 Teile 40 % Formalin, 1 Teil Eisessig) fixiert, das sich fiir dieses 
Material als sehr geeignet erwies. Die Schnitte wurden mit HEIDEN- 
HAINS Ejisen-Hamatoxylin gefarbt. 

Fiir alle drei Arten habe ich die diploide Chromosomenzahl 22 
gefunden (Fig. 1—5). Meine Beobachtungen sind an einer ziemlich 
grossen Anzahl Kernplatten gemacht, von denen manche ausser- 
ordentlich gut gewesen sind. Von jeder Art habe ich mehrere Indi- 
viduen untersucht. Die haploide Chromosomenzahl diirfte also 11 
sein. Diese Zahl ist unter den Oenotheraceen, wie oben erwahnt 
worden ist, bei mehreren Fuchsia-Arten (WARTH 1925) und _ bei 
Lopezia coronata (TACKHOLM 1914) angetroffen worden. 

Die Chromosomen von Circea lutetiana sind in der Metaphase 
ziemlich kurz (Fig. 1 u. 2). Ihre Form variiert von fast gerade bis 
winkelf6rmig, was teils auf ihre verschiedene Lage im Verhaltnis zu 
dem Beobachter zuriickzufiihren ist und teils von dem Teilungssta- 
dium abhangt. In der vorgeschrittenen Metaphase kann man bei der 
Mehrzahl der Chromosomen ziemlich deutlich die kinetische Quer- 
spalte sehen, d. h. die Stelle, wo die »Spindelfaser» an das Chromosom 














DIE CHROMOSOMENZAHLEN VON DREI CIRCA2A-ARTEN 295 





hefestigt wird (DELAUNAY 1929). Diese Querspalte befindet sich in 
der Mitte des Chromosoms oder in der Nahe davon. In einer Platte 
in friiher Metaphase, wo der Nucleolus noch zu sehen war, habe ich 
an 2 Chromosomen eine sehr markierte Einschniirung beobachtet 
(Fig. 2). Solche Einschniirungen habe ich doch in keiner anderen 
Kernplatte von C. lutetiana wiederfinden kénnen. 

Die Chromosomen von Circea alpina sind auch ziemlich kurz 
und mehr oder weniger gebogen (Fig. 3 u. 4). Sie scheinen doch etwas 
langer und diinner als diejenigen der vorigen Art zu sein. Kinetische 
Querspalten sind bei ihnen oft gut zu sehen. Zwei von den Chromo- 
somen zeichnen sich ausserdem durch eine sehr hervortretende Ein- 
schniirung aus, wodurch sie in zwei ungleichgrosse Segmente geteilt 
werden. In sehr entfarbten Schnitten kénnen die beiden Segmente 
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Somatische Metaphasen aus Wurzelspitzen von 1—2 Circea lutetiana, 3—-4 C. alpina, 
5 C. intermedia. (x 2050). 


sogar ganz getrennt erscheinen, so dass man beim ersten Anblick 
zwei selbstandige Chromosomen zu sehen glaubt. 

Verschiedene Arten von Einschniirungen oder Querspaltungen bei 
Chromosomen sind kiirzlich teils von DELAUNAY und teils von KUHN 
zusammenfassend behandelt worden (DELAUNAY 1929, KUHN 1928). 
Bei diesen Verfassern findet man auch eine Zusammenstellung und 
Diskussion der wichtigsten hierher gehérenden Literatur. 

Die Einschniirungen, die ich in den beiden Circea alpina-Chro- 
mosomen beobachtet habe, scheinen von der Art zu sein, die in der 
Literatur gewo6hnlich »secondary constrictions» genannt werden und 
fiir die DELAUNAY die Bezeichnung »akinetische Einschniirungen» vor- 
geschlagen hat. Sie werden in vorliegendem Falle durch folgende 
Merkmale charakterisiert. Die beiden Segmente werden durch eine 
Einschniirung oder Querspalte in dem Chromosom getrennt. Das 
kleinere Segment kann also nicht gern als ein Anhang bezeichnet wer- 
den und der Zusammenhang zwischen den beiden Teilen ist nie als 
ein distinkter Faden zu sehen. Hierdurch unterscheiden sie sich von 
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Trabanten. Oft sind die fraglichen Chromosomen stark gebogen und 
zeigen dann an der Umbiegungsstelle eine kinetische Querspalte, so 
dass sie an zwei Stellen eingeschniirt sind. In einigen Kernplatten 
liegt das kleinere Segment ganz in der Peripherie der Platte, das 
grossere Segment dagegen nach dem Zentrum gerichtet, was auch 
dafiir spricht, dass die beiden Stiicke nicht durch eine kinetische 


Querspalte getrennt sind (Fig. 4). — Akinetische Einschniirungen sind 
unter den Oenotheraceen auch von Godetia bekannt (CHITTENDEN 
1928). 


Die Chromosomen von Circea intermedia erinnern an die von 
C. alpina. Doch habe ich bei C. intermedia keine akinetischen Ein- 
schniirungen finden kénnen. Dies ist insofern bemerkenswert, als 
diese Art von manchen Floristen als ein Bastard von C. lutetiana < 
alpina aufgefasst wird. Man sollte dann erwarten, eines der beiden 
eingeschniirten Chromosomen von C. alpina in den C. intermedia- 
Platten zu finden. Dies ist mir indessen nicht gelungen. Die zytologi- 
sche Untersuchung spricht also gegen die Bastard-Natur von C. inter- 
media. 

Lund, Botanisches Laboratorium, Marz 1929. 
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CASES OF PARTIAL STERILITY IN CROSSES 
WITHIN A LINNEAN SPECIES 


BY ARNE MUNTZING 
HILLESHOG, LANDSKRONA, SWEDEN 


(Preliminary report) 





INTRODUCTION. 


Is the course of a genetical investigation of the genus Galeopsis, 
special attention has been paid to the nature and inheritance of 
partial sterility. For the first time sterility was observed in 1926 in 
the progeny of spontaneous hybrids between G. Telrahit L. and bifida 
BOENN. Then partial sterility was observed in F, of several artificial 
species crosses within the genus, and further studied in the following 
generations. 

But also in certain crosses between pure lines belonging to the 
same species the F,-generations have shown partial sterility. Hitherto 
such cases have been found only in crosses within G. Tetrahit. The 
first case was observed in 1926, and has been studied as far as F3. 
Last summer five new cases were met with. 

A full account of the nature and inheritance of partial sterility 
in inter- and intraspecific crosses will be given later on in connection 
with a general survey of the genetics of the genus. In this paper only 
the results hitherto obtained concerning intraspecific sterility are given. 

Pollen grains of a partially sterile plant are morphologically of 
two different kinds: 1) sterile, dead and empty grains, 2) good grains, 
filled with reserve nutriment. Grains of the first kind may be recog- 
nized even in dry condition, but more clearly if the pollen is laid into 
water or glycerine. In these media the good grains immediately swell 
up and get spherical in contrast to the sterile grains which remain 
barshaped or irregular in form. Classification into these two types 
does not give any trouble, and in most cases it has been carried out 
by persons without knowledge of the purpose of the investigations. 

Since in 1926 partial pollen sterility had been observed in the 
species crosses, the pollen of the constant pure lines grown this year 
was also investigated. Without exception, 95—100 per cent of the 
pollen was morphologically good. In the same year several F,-genera- 
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tions from line crosses within G. Tetrahit and bifida were also tested 
as to their fertility. As might be expected these F,-generations proved 
to be quite fertile but with one exception: F, of the cross T—BX T-—X* 
showed a very marked decrease in fertility. Through the ensuing F,- 
and F;-analysis it became evident that this was not due to modificatory 
influences. Moreover, the cross was repeated in 1927, and a new F, 
raised in 1928. This showed the same partial sterility. The particulars 
were the following. 


THE CROSS T—BX T—X. 


a) The parent lines. The parent lines were collected in Rérum 
and in Vitaby in the eastern part of the province of Skane. Both are 
typical Tetrahit types which in culture have proved to be quite con- 
stant and uniform. Both lines have white flowers of exactly the same 
type, owing to the presence of an inhibiting factor H. (Known from 
crosses with other lines, results unpublished.) Originally the cross 
was made in order to test if the parent lines had complementary factors 
for red flower colour. — In this case the line differences were exclusi- 
vely quantitative, and chiefly concerning height, leaf shape and earli- 
ness. T-—B is tall and late, its leaves characterized by a broad base. 
T-X on the contrary, is relatively low, early and with narrow leaf 
hase. Moreover, T—B compared with T—A, is characterized by bad 
germination energy under the circumstances given. 

b) The F,-generation. Though the F,-generation consisted of 
only two individuals, it was obviously intermediate between the parents 
in respect of the quantitative differences. As to height, however, there 
seemed to be dominance or prevalence for the taller parent line T—B. 
The flower was of the same type as that of the parents. From the 
point of view of factorial analysis of the flower colours, this F,-genera- 
tion thus proved to be uninteresting. 

An investigation of the pollen of the two F,-plants, however, 
proved them to be partially sterile. The per cent of good pollen grains 
was calculated repeatedly with the following result (table 1). 

As these investigations were made with an interval of one or more 
days between each test, it is absolutely certain that these two plants 
were partially pollen sterile, almost half of the pollen being aborted. 
In contrast to this, the parent lines, growing close by the F,-generation 
and under the same conditions, as well as all other pure lines investi- 


1 The pure lines of G. Tetrahit are indicated T— A, T—B, T—C ete. 
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TABLE 1. Pollen fertility in F, of the cross T'-BX T—-X. 








| Number of | Number of | 


| | 
good pollen | sterile pol- | Per vent of | 


| good pollen | 























° grains len grains | 

| } 

| | | 

| F,, plant 1 | | | | 
5 CERNE COR RN | 9 | 81 54 
2 » | 150 | 114 | 57 
SR + eieenentendee | 2% | 240 | 53 
4 Do 4 sae Sai cae nko bo acd | 279 271 51 

5 > -seeeecedteaens | 290 268 52 | 

6 » | 1393 1103 56 | 

| 7 ee ee ee | 318 206 | 61 | 

Total 2800 2283 | M=55 | 

| | | 

| F,, plant 2 | 

DPOGNI EY coe ciiesexsictin Susestecesseeecs 360 | 335 | 52 
2 ee er ae | 119 62 | 66 

3 Me ieee edactcaitates css | 320. 204 | 61 | 

4 ae | 617 | 463 | 57 

Total 14146 | 1064 | M=57 | 





gated, proved to be quite pollen fertile. The line T—B, however, on 
account of bad germination was only represented by three individuals. 
Out of T—X twenty individuals were examined. All T—B and T—X 
plants had an average of 95—100 per cent of good pollen grains. 

c) The F,.-generation. In 1927 an F,-generation consisting of 217 
individuals was raised. Segregation was evident for earliness, height 
and leaf shape. On the 29th of July, T—X had almost ceased flowering, 
and all individuals carried mature seeds. Among 30 T—B individuals 
10 had just begun flowering, the rest had only buds. Among the F)- 
plants all stages of earliness were represented. On an average F, was 
to be regarded as intermediate between the parents, but no doubt 
segregation in earliness occurred, some individuals reaching the extre- 
mes represented by the parents. As to height the same thing was 
repeated. At the end of the vegetation period, when all plants had 
reached their maximum height, measurements were undertaken. The 
results are given in table 2. As for leaf shape segregation was evident, 
but no measurements were made. 

Fertility in F,. The pollen fertility of all 217 F.-plants was investi- 
gated, and the percentage of apparently good grains calculated. The 
individual percentage value was based upon classification of a total of 
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‘TABLE 2. Height variation in the cross T-—B XK T-X. 














| 
i iis leg i Ay inte gi | no) Mim |v 
rk) ae 0 7 4 45154,004-0,0 11,9 
\T—B| 5b 41 5 5 26)89,45-+1,01) 5,7 
214-2 BOR eu 7 2 /175|66,93-+0,58| 11,5) 


at least 200 pollen grains from 3 different flowers. At first the pollen 
from each flower was studied separately, but as different flowers of 
the same plant always proved to have about the same percentage of 
good grains, this precaution was considered superfluous. If n is = 200. 
the standard errors for the distributions 10 : 90, 20 : 80, 30: 70, 40 : 60 
and 50:50 are 2,12, 2,83, 3,24, 3,46 and 3,54 per cent respectively. On 
account of this, the plant means were grouped in classes with a class 
width = 5 per cent. 

The distribution of the variates was as follows (table 3). As to 
52 individuals it was afterwards found out that the classification had 
not been made with sufficient accuracy. Therefore these values are 
somewhat doubtful. 


TABLE 38. Pollen fertility in F, of the cross T—B XK T—-X. 
































| 40—45—50—55—60—65—70—75—80—85—90—95-100%| ™ Moen Msterite 
Fy, pro- 

geny1) 1 3 5 10 10 3 1 6 4 6 23 13 87| 78,4 | 66,2 
F,, pro- 

geny 2 ,An Tun 2 24 7188 130) 85,0| 68,3 
F,, total] 1 5 6 20 27 14 3 10 8 13 48 62 217| 81,8 | 67,0 
F,, total, : 

correc- 

ted...) 1 5 6 20 17 14 3 3 4 7 17 58 = (155) 79,s| 64, 











One fact, however, is at once evident: In F, the distribution of the 
plant means is not continuous. On the contrary, the variates are 
grouped around two maxima, one at full fertility, one of the degree of 
sterility, that is characteristic of the F,-generation. The fertility curve 
is obviously two-pointed (fig. 1). 

The actual distribution is represented more correctly by series 
no. 2 (n= 155) than by the first series (n = 217). The exclusion of 
the 52 somewhat doubtful values, however, has probably struck the 
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actually high percentage values more than the low ones and therefore 
the number of fertile individuals in series 2 is somewhat too low. 

From reasons to be given later on, plants with a percentage of 

* good pollen grains from 100 to 90 may be regarded as fully fertile. 


Tndividuals 
60 


50 


30 


20 


Ox 








x x x x x x x ¥ x * x x 
40 45 50 55 60 65 70 75 80 85 90 95 100 percent. 
good. pollen. 
=F,, series 1, n= 217. -- -- = F,, series 2 (corrected), n = 155. 


Fig. 1. 





In the first series 50,7 per cent of the plants belong to this class. For 
the corrected series the corresponding value is 48,4 per cent. Thus in 
F, about half of the plants are fully fertile, half are partially sterile 
with a somewhat variable percentage. It is to be noted that to a rather 
high degree, this variation may depend on the standard error of the 


plant mean. 


For the distribution 50 : 50 and for n= 200 my, is = 3,54 
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per cent. In this case the space —3m to + 3m includes more than 
20 per cent. 

d) The F;-generalion. The F,-results might be explained by help 
of several hypothesis. In order to decide between these and to further 
elucidate the case the analysis was extended to an F;-generation. Above 
all it seemed important to investigate if all partially sterile F.-plants 
were isogeneous with regard to the factors causing sterility. 

Five F;-families were raised from self-fertilized F.-plants. One 
of the mother plants was fully fertile, the four others were partially 
sterile with a fertility percentage of 47, 57, 66, and 85 respectively. 
With regard to the degree of partial sterility these plants represented 
two extreme values and two intermediate ones. Therefore, the ana- 
lysis of their progeny should settle the question whether the differen- 
ces were genotypical or only modificatory. In the latter case there 
should be no essential difference between these progenies. The 
following result was obtained (table 4). 





TABLE 4. Pollen fertility in F; of the cross T—B X T—X. 























ae | 
Fertility | Bilao a hart ; n 
Distribution of the F,-variates: | 
percentage M M 
| of the mo- nM total) sterile 
| ther plant |4;__59_55—60—65—70—75—80—85—90—95—100 9 
| | | | 
| 1) 47 ...... 1-3 11 0 11 3 — — 3 Sil 103) 76,7 | 66,6 
a. t— #682 ©Ciediscese ww 51) 85,7 | 70,5 
| 3) 66 ...... 125 74 3 — 1 1 50 74| 85,7 | 63,1 
| 4) 85...... 210 9 6 2 — — 2 46 | 78, 86,7 | 66,8 
| 5) 97...... | 48 | 48195 | — 


The progeny from the fertile F,-plant, consisting of 48 individuals, 
showed full fertility without exception. The progenies from the par- 
tially sterile F.-plants were composed, partly of semi-sterile, partly 
of fully fertile plants. Most likely these F;-families are of essentially 
the same kind, and they all show the same characteristic two-pointed- 
ness as the F,-curve. It is true, the progeny no. 1 has a somewhat 
lower mean than the other three, but the difference is probably not 
significant. (As the curve is two-pointed m,, cannot be calculated). 
For comparison it may be pointed out, that the two F,-families (table 3) 
had the means 78,1 and 85,0 (n = 87 and 130 respectively), thus showing 
a difference of about 7 per cent, though in this case, the mother plants 
were quite isogeneous. Moreover, in tables 3 and 4 the means of the 
partially sterile individuals in each progeny has been calculated 
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(>M.teite?)» giving values which are closely similar considering the 
relatively low number of individuals. 












70 
% of the 
60 
50 
40 
30 
20 
10 
re a 
" 50 60 70 90 100 % 
good pollen. 
Fig. 2. =F,, series 1 (n= 217). - - - -=F,, series 2 (n = 155). 
——— = F,, family 1—4. —-—-—= F,,, total. 
In fig. 2 the fertility curves of the four F;-families in question are 
compared with the fertility curve of the F,-generation. Each curve 
Hereditas XII. 20 
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represents the distribution calculated on a total—=100. The classes 
have been brought together to double classes with w = 10 per cent. 
A »mean» curve for F; has been drawn after summation of the values 
of the four families, and reduction of the figures to a total = 100. 
The numerical values, represented by the curves, are found in table 5. 
Considering the difficulties and sources of error with which investiga- 
tions of this kind are connected, the agreement between the F.- and 
F;-curves must be regarded as very good. The two-pointedness is 
everywhere marked and indisputable, and the maxima coincide. The 
F,-curve as compared with F; shows some displacement to the sterile 
side, but this difference is unsignificant. Perhaps it is due to the fact 
that F, and F; were cultivated in different years and in different 
experimental fields. 


TABLE 5. Pollen fertility in F, and F; of the cross T—B XK T—X. 
Distribution of the variates calculated on a total = 100. 




















| 
Nabsolute 
| 40— 50 — 60 — 70 — 80 —- 90 — 100 % 

| SSP MMAD ROM oe 82525 niosoo seca es 2,8 12, 18,9 6, 9,7 50,7 227 | 
| », corrected............... 3,9 16,8 20,0 3,9 7,1 48,4 155 | 
gy ET © scsnedivr veces. 1,1 3,2 225 15,1. 0,0 58,1 93 | 
1B, Dy We cceucwvccveer 2,0 7,8 13,7 5,9 9,8 60,8 51 | 
|», D  Sdictoeceheawceese 1,4 95 14,9 4,1 1,1 68,9 74 
| D>, ae 0,0 2,6 24,4 10,3 0,0 62,8 85 
c. _ peeoneeaneare 1o 5,4 196 9%5 20 62,5 296 | 


The sterile maximum of the F,-curve lies at about 65 per cent. 
The two F,-plants grown in 1926 had 55 and 57 per cent good pollen 
respectively. In 1928 one more F,-plant was in culture. The corre- 
sponding value of this plant was 67 per cent (based on examination 
of about 600 grains in all). Thus there is good reason for assuming 
that the sterility maximum of the F,.-curve coincides with the sterility 
percentage of the F,-generation. Moreover, partially sterile F.-plants, 
the percentage of which varied between 47 and 85, in F; gave sterility 
maxima at the same place (table 4). 

These facts make the following working hypothesis very plausible: 
In this cross all partially sterile plants of any generation are isogeneous 
as to the genes causing partial pollen sterility. 

This case consequently is analogous to the semi-sterility of certain 
Stizolobium-crosses, described by BELLING (1914). This semi-sterility 
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is formally explained by BELLING in the following manner. The one 
parent line is AAbb, the other aaBB and F, consequently AaBb. Among 
the gametes of the F,-generation only those representing the parental 
types Ab and aB are viable. AB and ab on the contrary represent lethal 
combinations and cause the death of half of the gametes. Consequently 
50 per cent of the pollen grains and 50 per cent of the embryosacs are 
not functional. Thus the theory assumes: 1) Haplontic’ sterility, — 
the gametes, or more correctly the gametophytes, the gones (RENNER 
1924), die on account of their inherent constitution, and are not killed 
by the mother plant. 2) The sterility strikes male and female gones 
to an equal degree. — 

Concerning the latter point the Galeopsis-material has also been 
subject to some investigation. If half of the eggs are sterile this should 
be evident through a decrease in seed production. This proved to be 
the case. Each Galeopsis-flower produces a maximum of 4 seeds, but 
on an average the number is lower (table 6). Thus, even in quite 
fertile pure lines the seed production is lower than what is theoretically 
possible. Probably this is caused by competition during the food supply 
of the seeds. Young seeds that are favoured in this respect, will check 
the development of the others at an earlier or later stage. 

The number of seeds per calyx was examined, partly in some pure 
lines, among them also the parent line T—B, partly in the F;-family 
no. 1. In this family the seed production of partially sterile plants 
was compared with that of the fertile plants. Each plant mean was 
based on an examination of about 15 calyces. The following result 
was obtained (table 6). 

Obviously, partially pollen-sterile F;-plants have a lower seed 
production than fully fertile plants of the same generation (D = 0,73 
+ 0,00; D/mp = 8,1), and these latter plants are just as fertile as the 
plants belonging to the pure lines of G. Tetrahit and bifida. 

It would perhaps seem natural if the sterile plants were giving 
only half as much seed as the fertile ones. That this is not the case 
can be explained as follows. On account of the female sterility the 
physiological competition will be lessened, and consequently a relati- 
vely higher number of seeds reach full development. The mean value 
for the partially sterile F;-plants is 2,20 + 0,06 seeds per calyx. According 
to this, somewhat more than half of the eggs should be fertile. This, 








1 From reasons to be given in a later publication the more adequate terms 
haplontic and diplontic sterility should substitute the old expressions »gametic» and 


»zygotic» sterility. 
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however, probably depends on 
an error at the counting. Ac- 
cording to the theory each 
calyx contains 0—4 viable em- 
bryosacs capable of develop- 
ment. There is a correlation 
between the development of the 
seeds and that of: the surroun- 
ding calyx. When the fruits 
are ripe the calyx is larger than 
during the flowering period. 
Calyces with all the eggs abor- 
ted will not increase in size; 
such calyces will be difficult or 
impossible to separate from 
calyces where the flower has 
newly fallen, and the fruit de- 
velopment has not yet begun. 
At the counting only fully de- 
veloped calyces admitting a 
sure determination of the num- 
ber of seeds were investigated. 
Therefore calyces with all the 
four eggs aborted have been un- 
consciously selected away. Con- 
sequently the resulting means 
will be somewhat too high. 
Another possible cause of 
the decrease in seed produc- 
tion in the partially sterile in- 
dividuals would be insufficient 
pollination and failing fertili- 
zation on account of the bad 
quality of the pollen. This, 


however, is not very probable. 
The plants in question are all 
sure self-pollinators, and there- 
fore a rather abundant pollen 
quantity is automatically pla- 
ced on the own stigma. 


As 
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only four eggs are to be fertilized, there will probably always be an 
excess of morphologically good pollen grains. That the morphologi- 
cally good pollen grains are also quite functional is very probable jud- 
ging from the following test. 

In 1926 comparative germination experiments were made with 
pollen from F, and both parent lines. The best substrate for germina- 
tion proved to be a mixture of 14 per cent sugar solution, agar and 
yeast, according to BRINK’s method (BRINK 1927). The following 
result was obtained (table 7). The germination per cent was calculated 
after 24 hours. The conditions were the same for parent lines and F;. 
In the parent lines practically all pollen grains germinate regularly and 
rapidly. In F, about 50 per cent, that is most of the morphologically 


TABLE 7. Pollen germination tests. 











Number | _.. |Per cent mor- 
| of pollen | Germination | phologically | 
| grains per cent | good grains | 

OD dB aac cca sec tecweccssccekee ccsecetavess | 407 93 | 95—100 

1926 2 T— BX T —X, Fy.........cccceccee | 1229 | 49 | 56 
Be ici itictateinadaminnsaiesch | 81 | 98 | 95—100 | 
I sii siiondiceitecsnscsnvisectins |About 200/ 91 | 99 | 
fe): al eC) ee ee | 272 | 72 | 78 

IE x. Al IAG co gotss census besvvowsvecseceesiosss. | AADOUL ZOU) | 90 | 99 | 
fj V/s af Lace Oni) ree 237 | 70 81 | 
[UN Cee er erect etre renee | About 200 87 | 100 





good pollen, is capable of germination. In no single case a pollen grain 
classified as morphologically bad has proved to be germinative. Among 
the »good» grains not all are physiologically equivalent. But in this 
experiment — in contrast to germination tests with pollen from species 
hybrids — only a relatively small proportion of the good grains was 
»inactive». The great majority of them showed the same germination 
energy as the parents. 

The observations on the partial sterility in the cross T—B X T—X 
are in favour of BELLING’s explanation. About half of the gameto- 
phytes, probably female as well as male ones, are not functional. As 
for the egg sterility this must be subject to a closer embryological 
investigation. 

In the partially sterile plants somewhat more than 50 per cent of 
the pollen is apparently good, but that does not seriously interfere 
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with the theory. The lethal combinations may result, partly in both 
morphologically and physiologically bad grains, partly in apparently 
perfect but non-functional grains. The size of this latter category 
surely varies owing to modificatory influences. On account of this, 
semi-sterile individuals may have a pollen percentage varying within 
rather wide limits. According to the theory, partially sterile plants in 
the following generation should give segregation in 50 per cent fertile 
and 50 per cent semi-sterile. In F, the relation was 110 fertile : 107 
sterile and in F, 185 fertile: 111 sterile. Thus in F,; there was an 
excess of fertile plants. At present it is not sure, how this fact is to 
be explained. As one F,-plant, having 85 per cent good pollen grains, 
proved to be typically semi-sterile to judge from its progeny, it is 
possible that in rare cases genotypically semi-sterile plants may exhibit 
a pollen percentage reaching the 90 per cent limit. Only by help of 
pollen germination tests it may be possible to reveal such plants as 
being semi-sterile. This possibly explains the excess of fertile plants 
in F;. 


NEW CASES OF INTRASPECIFIC STERILITY. 


In 1928 several new cases of partial sterility in line crosses within 
G. Tetrahit were discovered. On account of this, all available F,-gene- 
rations of line crosses and their parent lines, were investigated as to 
the quality of their pollen. The fertility values for all hitherto investi- 
gated F,-generations within G. Tetrahit are found in table 8. 

14 cross combinations of 20 have resulted in quite fertile F,-gene- 
rations with pollen percentages higher than 90. The remaining 6 com- 
binations are in F, partially sterile (reciprocal crosses giving the same 
result). The already described cross, T—B X T—X, and 5 new cases 
belong to this latter category. Among these the combinations T—B 
x T—C (M= 55,0) and T—B X T—F (M = 62,5) seem to belong to 
the same type as the case first described, T—B X T—X. This is very 
probable at least concerning T—B X T—C. Three other F,-genera- 
tions have a degree of fertility of about 75 per cent: T—C XK T—D 
(M= 785), T—A X T—X (M=76,) and T—A X T—C (M= 73,5). 

In these F,-generations about one quarter of the pollen is sterile. 
This cannot depend on modificatory influences, as all the parent lines 
grown under the same conditions have proved to be quite fertile. In 
the six partially sterile F,-generations, the following pure lines are 
involved: T—A, T—B, T—C, T—D, T—F and T—X. All those lines 
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(and also T—E) were investigated at the same time and in the same 
way as the F,-generations. The result is seen in table 9. 

















TABLE 9. Pollen fertility in different TABLE 10. Modificatory 
pure lines of G. Tetrahit. pollen sterility in T—B. 
pene as 6 ae | Per cent | 
Line | n| M | good pollen 
'85—90—95—100 %| | | grains | 

| | 

T—A ......... 9 1 | 10| 93,0 2 | 1 counting 86 | 
T—B uu... is 4 7| 94,7 » | . * 21 
DH cccsscsce | 2 8 10) 96,5 » | 3 » 95—100 | 
, fan | eee | 4 4) 97,5 » | 4 » 79 | 
T<? i449 9 95,9 » | [5 95—100 | 
a | 4 7 11] 95,7 » 16> a 
PD isiniss | 10 10| 97,5 » | | 7 » 95—100 | 











Obviously the fertility is complete, and the pure lines are by this 
fact sharply distinguished from the partially sterile F,-generations. 
The pollen fertility of the pure lines was also tested in 1926 and 1927. 
In 1926 10 Tetrahit- and 7 bifida-lines showed complete fertility. In 
1927 9 Tetrahit-, 6 bifida-, 2 pyrenaica- and 2 Ladanum-lines were 
examined. The result was the same. Exceptionally, however, a modi- 
ficatory sterility occurs even in the pure lines. In 1927 three T—B- 
plants were investigated. Two of them were examined three times with 
an interval of some days. Without exception the fertility was normal. 
The third plant was examined seven times with the following result 
(table 10). At each examination a rather large number (300—1287) 
of grains was classified. Thus each value has been rather accurately 
fixed. It is difficult to say what is the cause of those periodical 
disturbances in fertility. Probably the food supply of the anthers has 
occasionally been disturbed. 

The line B—E (line E of G. bifida) gives another instance of the 
same kind. In 1926 this line was investigated 4 times, giving the values 
83, 87, 79, and 91 per cent. This gives a mean — 85 per cent. In 1927 
and 1928 the line was anew examined, now‘showing complete fertility. 
— Thus, at the sterility investigations, the possibility of modificatory 
sterility obviously must be taken into consideration. However, every- 
thing indicates that such disturbing cases must be regarded mere ex- 
ceptions. Anyhow the observed sterility in the line crosses cannot be 
simply modificatory, as the parent lines, growing under the same con- 
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ditions close by the F,-generations and being examined at the same 
time, proved to be quite fertile. 

In three cases among the sterile generations about half of the 
pollen, in three other cases about one quarter of the pollen were sterile. 
If this is a mere chance or depending on specific causes cannot at 
present be definitely determined. The F.- and F;-analysis of the cross 
T—B X T—X strongly favours the latter assumption. As to the 
»quarter-sterile» types, the F,-analysis may settle the question. 

According to BELLING, the semi-sterility in Stizolobium might be 
explained by the assumption that in the hybrid AaBb, only Ab- and 
aB-gametes are functional, while AB and ab represent lethal combina- 
tions. Suppose that in certain crosses also the AB-gametes are func- 
tional, and that only the recessive combination ab is lethal, then one 
fourth of the pollen must be sterile. 

Among the twenty line combinations investigated most were fertile, 
some showed 25 per cent sterility and some 50 per cent. Concerning 
sterile and fertile combinations, a certain regularity can be traced. 
Groups of lines may be distinguished as intrafertile but intersterile. 

The survey given in table 8 may be summarized as follows. In 
several cases it happens that when three lines a, b and c are crossed 
diallelly, two of the lines are fertile inter se, but both sterile with the 
third line. Thus if a is sterile with c, but fertile with b, c and b are 
sterile when crossed. Consequently, in this case a and b may be 
regarded as equivalent in respect of sterility, probably owing to some 
similarity in the genotypical constitution. 

T—A and T—B seem to be equivalent to a certain degree. They 
are fertile inter se, and sterile or fertile with the same lines. (Sterile 
with T—C and T—X, fertile with T—D and T—E). Besides T—B is 
fertile with T—G. As might be expected, this latter line also proved 
to be fertile with T—E and T—D. Probably all those lines are to a 
certain degree equivalent. 

T—C and T— X are both sterile with lines belonging to the previous 
group. Inter se they have not yet been crossed, but this F,-generation 
ought to be fertile. T—B is sterile with T—F. Consequently, this 
line should be equivalent to T—C and T—X. This really seems to be 
the case, as T—F and T—C give a fertile F,-generation. 

To judge from these results one should be inclined to propose 
two intrafertile but intersterile groups. This holds good for 18 cases 
of 20. The lines T—D and T—E, however, are fertile with members 
of both groups. On account of this, the following hypothesis must 











312 ARNE MUNTZING 





be resorted to: The lines belong to three groups, one having the con- 
stitution AAbb, the second aaBB. The third group, consisting of T—D 
and T—E, should be == AABB. Moreover, AB, Ab and aB are functio- 
nal gametes, ab is lethal. This explains why crosses between group 1 
and group 2 give 25 per cent sterility, and why group 3 is fertile with 
both the other groups. 

In those sterile crosses in which T—B is the one parent the fertility 
value is lowered from 75 to 50. T—B, e. g., crossed to T—C and T—X, 
gives 50 per cent sterility, while T—A gives only 25 per cent sterility 
with the same lines. This seems to be due to some special T—B-gene. 
Suppose that T—B has the constitution A,A,bb where A, is a multiple 
allelomorph of A,, and further that A,B is lethal in contrast to AB. 
Then the sterility must be increased from 25 to 50 per cent. Against 
this hypothesis, however, speaks the fact that T—D as well as T—E 
are fertile with T—B, and T—D fertile with T—F, but not with T—C, 
contrary to expectation. At present it is impossible to bring all these 
facts into accordance, without resorting to further hypotheses. Con- 
tinued experimental work, especially analysis of the progeny from 
quarter-sterile F,-generations, is necessary before conclusions can be 
drawn with certainty. 

To get a measure of the female fertility of the partially sterile 
F,-generations observed in 1928, the seed production in some of them, 
and in one fertile F, was also investigated in the way described above 
page 305. The following result was obtained (table 6). In all, the 
seed production of 5 different categories of quite fertile plants has been 
studied. The means obtained were 3,09, 2,98, 2,78, 2,87, and 2,93. One 
quarter-sterile type had a corresponding mean = 2,33, and three cate- 
gories of semi-sterile types gave the values 1,70, 2,00 and 2,20 respectively. 
Though the number of individuals investigated is low, the parallelism 
between the degree of male fertility and seed production is striking. 

In 1928 some additional germination experiments were made with 
pollen from the quarter-sterile combinations T—X XK T—A and T—C 
x T—A. For comparison pollen of the parent lines was also used. 
The results are given in table 7. 

The majority of the apparently good grains germinated, in parent 
lines as well as in the F,-generations. The morphologically bad grains 
as always proved to be non-functional. This justifies the conclusion 
that the morphologically good grains in the quarter-sterile F,-genera- 
tions have the same germination energy as the pollen of the parent 
lines. According to this it is by no means probable that in those cases, 
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where only one quarter of the pollen is sterile, the observed decrease 
in seed production depends on the quality of the pollen. As only 4 
eggs per flower are to be fertilized, functional pollen is always in ex- 
cess, even if 25 per cent of the grains are non-functional. In all 
probability the lowered seed production must be regarded as due to a 
real female sterility that is parallel to the male sterility but not 
caused by it. 


DISCUSSION. 


It should be emphasized that there is no correlation between the 
degree of morphological difference between the lines crossed and the 
occurrence or non-occurrence of sterility in F,. G. Tetrahit and bifida 
are very polymorphic species, consisting of an unlimited number of 
pure lines. The line differences are generally very striking. At present 
about 20 lines of G. Tetrahit are in culture. On account of their 
sterility behaviour these lines may be devided into two or three groups. 
This division is not at all correlated with any morphological characters. 
The occurrence of sterility must be due to »physiological» factors with- 
out any significant morphological effect. 

As to the origin and distribution of these factors, no definite answer 
can be given at present. The following arguments, however, are to 
be considered. 

As will be shown in later publications G. Tetrahit and bifida are 
to be regarded as well defined species. When crossed, they always 
give partially sterile F,-generations. The sterility is here much more 
thorough than in the line crosses. This is obvious especially concer- 
ning the apparently good pollen grains. In partially sterile line crosses, 
the morphologically good grains also show a fairly good germination, 
equal to that of the parents. In the species crosses, however, judging 
from germination experiments, the morphologically good grains are to 
a high degree non-functional. Only a small proportion of the grains 
show the same germination energy as the parents. In F, of the crosses 
Tetrahit X bifida a complicated segregation occurs in morphological 
characters and in sterility. The sterility curves are of the chance curve 
type, and do not show any two-pointedness as in the case of line sterility 
studied. 

In nature spontaneous hybridization between G. Tetrahit and bifida 
occurs. This hybridization gives a natural explanation to the poly- 
morphy of the two species. Though the variability within each species 
is great, the morphological differences between the species are rather 
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slight. Yet the experimental investigation has proved that G. Tetrahit 
and bifida must be regarded as distinct species. Therefore the species 
differences are more physiological than morphological in character. 
It should, however, be emphasized that these physiological differences 
as well as the morphological ones are subject to segregation. These 
facts offer a way of understanding of the cause of the line sterility. 
Suppose a cross between a Tetrahit and a bifida line, then in F, segrega- 
tes are found, which in various ways combine the genes of the parents. 
The result of this gene combination, however, is to a certain degree 
limited by selective sterility, selective vitality etc. The vital and con- 
stant recombination products fall within the limits of the parent spe- 
cies. But it is possible that morphologically perfect Tetrahit-types, 
which are fertile and homozygous, may carry single bifida-genes. 
When such types are crossed inter se, some gamete combinations of 
the F,-generations may be lethal. According to this view, the sterility 
phenomena in the line crosses are to be regarded as simple, factorially 
analyseable special cases of the more complicated interspecific sterility, 
occurring in the crosses Tetrahit X bifida. 

During the continued work these problems will be attacked from 
two sides: On the one hand further analysis of the line sterility by 
testing new combinations and their progeny, by making back-crosses 
between the F,-generations and the parent lines etc., on the other hand 
by crosses between constant recombination products of the cross Tetrahit 
X bifida and the parent types. Such types, morphologically inter- 
mediate between Tetrahit and bifida and constant or almost constant, 
have been obtained in F; of certain crosses. These types are fertile, 
but evidently inferior in vitality as compared with the parents. A 
number of such types will be crossed to the parent lines, and the 
sterility studied. By such crosses it should be possible to obtain a 
continuous series of complexity as to sterility behaviour, connecting the 
extremes hitherto obtained: on the one side the simple cases of line 
sterility, on the other the complicated sterility of the species cross. 

According to the theory intraspecific sterility should occur also 
within G. bifida. Indications in this direction have been found, but 
hitherto these cases have not been sufficiently studied to permit sure 
conclusions. 

Cases of sterility of the sort described are very rare in the vege- 
table kingdom. The Stizolobium-cases (BELLING 1914) were mentioned 
above. In Stizolobium 5 different species or subspecies were combined. 
Semi-sterility occurred when one type A was crossed with the four 
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others, B—E. As far as I know the types B—E have not been crossed 
inter se. 

Evidently on basis of the cytological results obtained in Datura, 
BELLING (1925) has given a more concrete background to the formal 
factorial explanation of the Stizolobium-cases. The argumentation is 
the following: Two genes L and M, lying in different chromosome pairs, 
are necessary for the normal functioning of a gamete. In a »normal» 


species the chromosome pairs 1 and 2 are respectively = and = 


4 


Through translocation, that is exchange of substance between non- 
homologous chromosomes, L and M in another species have changed 


places. The pairs 1 and 2 are now constituted © and 4 When crossed 
the two species give an F,-generation of the formula - 7 This results 
4 4 


in semi-sterility as half of the gametes are LL or MM and the vital 
gametes must contain both LZ and M. 

Recently in Datura (BLAKESLEE 1928) cases of line sterility have 
been detected which are strikingly similar to the cases described in 
Galeopsis. Certain Datura lines, Line 26 and Line 7, proved to be »bad 
pollen inducers». When crossed to other lines they gave in most cases 
50 per cent abortion in F,. Line 7 and one »normal» type were 
crossed to a great number of other lines. 13 per cent of these lines 
proved to be »bad pollen inducers», 6,5 per cent gave sterility both with 
the normal type and the Line 26-type. In another case, when using a 
special line, the result was 25 per cent abortion in F,. To judge from 
this, the cases described in Galeopsis seem to have many points of 
contact with these Datura cases. In Datura the investigations have not 
yet been carried beyond F,, but both in this genus and in Galeopsis 
the line sterility seems to depend on relatively uncomplicated genetic 
or cytological causes. 

A similar case of uncomplicated sterility has been described by 
KRISTOFFERSON (1926), concerning the species cross Malva neglecta X 
pusilla. The number of seeds per capsule was used as a measure of 
tthe fertility. &, showed an obvious decrease in fertility. In F, the 
fertility curve was distinctly two-pointed. The results in Galeopsis 
strongly remind of this case. The explanations, however, are funda- 
mentally different. KRISTOFFERSON supposes the two Malva-species in 
question to have each a complementary factor for sterility. Then F, 
will be partially sterile, and in F, segregation in 9 sterile : 7 fertile will 
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occur. Thus the author assumes diplontic sterility in contrast to the 
explanation given for Stizolobium, Datura and Galeopsis, where the 
sterility is supposed to be haplontic. According to the first mode of 
explanation, the constitution of the mother plant causes the death of 
a certain percentage of the gametes whatever constitution those may 
have. According to the latter explanation, the genetical constitution 
of the gametophytes is of primary importance in regard of vitality or 
lethality. As the fertile and sterile gametophytes in Galeopsis, Datura 
and Stizolobium — probably also in Malva — represent two rather 
sharply defined categories, the latter explanation is the most probable. 

If the gones were affected by the mother plant by means of some 
poison influence, a continuous transition between quite vital and quite 
sterile gones should be expected. The microscopical investigations 
show that this is not the case. Moreover, if diplontic sterility is assumed. 
one should expect to find constant and partially sterile types. According 
to the other explanation, partially sterile individuals are always hetero- 
zygous, in next generation segregating in fertile and partially sterile 
individuals. In Galeopsis this has always proved to be the case. 
Further, if diplontic sterility is assumed, it is strange to find that 
certain combinations give 50 per cent sterility, others only 25. As 
several cases are known, where the genotypical constitution of the gone 
manifests itself already during the haplophase (cf. MUNTZING 1928), 
this assumption of haplontic sterility is by no means absurd. Thus, 
the Malva-sterility in question ought to be interpreted in a similar way 
as the other analogous cases. 


CYTOLOGICAL OBSERVATIONS. 


In Erophila crosses between different elementary species often 
result in more or less sterile F,-generations. WINGE (1926) has shown 
that this may be due to chromosome complications at the reduction 
division, as the types crossed often differ widely in chromosome num- 
ber. In analogy to Erophila the line sterility in Galeopsis might be 
suspected to be due to chromosome irregularities at the reduction 
division. This, however, is not the case. The haploid chromosome 
number is 16 both in G. Tetrahit and bifida (MUNTZING 1927). The 
hybrids Tetrahit X bifida have a normal reduction division, and all 
the segregates, even the most extravagant types investigated, show the 
same chromosome number as the parents. Though only a few different 
lines of each species have been investigated, it may be concluded with 
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a high degree of probability, that all types belonging to the Tetrahit— 
bifida-group are equal in chromosome number. 

In partially sterile plants from line crosses the reduction division 
is also quite normal, judging from studies of F,-plants of the crosses 
T—B X T—C and T—B X T—X. The meiotic divisions are regular, 
and the tetrads formed do not differ in any respect from those of the 
parents. After the separation of the tetrad components, and during 
the development of the pollen grains the differentiation in viable and 
lethal combinations becomes evident. Sections through rather young 
anthers of a T—B XK T—X F,-plant showed sterile and fertile grains 
in about equal number. In hezmatoxyline the fertile grains get a dark 
colour, the sterile grains are not or only faintly coloured. Sections 
through equally old anthers of the parent type T—B showed only 
normal grains. 

As to line sterility the parallelism of the experimental results 
between Galeopsis and Datura are of special interest, on account of the 
cytological explanation given for the Datura cases. As a consequence 
of the postulated exchange between non-homologous chromosomes and 
of the attractions between the chromosomes (BELLING 1927) certain 
chromosome configurations, rings and chains, are to be expected in dia- 
kinesis. In Datura a preliminary investigation (BLAKESLEE 1928) has 
partly confirmed this view. On account of this, in Galeopsis, diakinesis 
stages have been eagerly searched for among the material fixed of 
semi-sterile plants from line crosses. Hitherto the result has been rather 
scarce. From an F,-plant of the cross T—B X T—X, however, one 
preparation was obtained. This showed’ normal pairing and affinity 
between the chromosomes and no indications of ring formation or 
the like. Only this one bud proved to have anthers at a suitable stage 
of development, but it was evidently rather ill nourished. As chromo- 
some affinity evidently is not exclusively determined by the constitution 
of the chromosomes but also to a certain degree by the constitution 
of the mother plant, nutritive differences may influence the chromo- 
some attractions (cfr. MEURMAN 1928, NEWTON and PELLEW 1929). 
Therefore, more material must be studied, before any definite conclu- 
sions can be drawn. At any rate, the occurrence of special chromosome 
configurations in the diakinesis of the partially sterile types in this 
genus does not seem very probable. 
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SUMMARY. 


1. In crosses between pure lines of G. Tetrahit L. most F,-genera- 
tions are quite fertile like the parents, but some are partially sterile. 
Of 20 different combinations tested, 14 were quite fertile, 3 showed 
about 25 per cent, 3 about 50 per cent abortion of the pollen grains. 

2. Parallel to the decrease in male fertility goes a decrease in seed 
production, probably caused by a real female sterility. 

3. Concerning the occurrence of sterility a certain regularity can 
be traced. Groups of pure lines may be distinguished that are intra- 
fertile but intersterile. 

4. There is no correlation between the degree of morphological 
difference between the lines crossed and the occurrence or non- 
occurrence of sterility in F,. 

5. One case of semi-sterility has been analysed as far as F;. The 
sterility is haplontic and caused by the co-operation of two factors. 

6. A cytological investigation has proved that the sterility is not 
due to chromosome complications at the reduction division. 

7. The sterility phenomena in these line crosses are to be regarded 
as simple, factorially analyseable special cases of the more compli- 
cated interspecific sterility in the crosses G. Tetrahit X bifida. 


Hilleshég, Landskrona, in April 1929. 
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EINE MONOHYBRIDE SPALTUNG BEI 
TETRAGONOLOBUS 


VON ERNST NILSSON 
HALSINGBORG, SCHWEDEN 





M Friijahr 1925 wurden zwei Varietiten von Spargelerbsen (Tetra- 

gonolobus purpureus MOENCH), eine rot- und eine gelbbliitige, zu 
Vererbungsversuchen eingekauft und im gleichen Jahr einige Kreu- 
zungen ausgefiihrt. Die F,-Samen von diesen wurden 1926 ausgesiet 
und im Winter 1926—27 wurden zwei F.-Familien in Tépfe mit ge- 
wohnlicher Gartenerde gesiet und die Spaltung hinsichtlich Bliiten- 
farbe durch Beurteilung der Keimpflanzen festgestellt. Es hat sich 
namlich gezeigt, dass bei dieser Art zwischen roter Bliitenfarbe und 
mehr oder weniger stark Anthocyanfarbung des Hypokotyls, besonders 
dessen oberen Teiles, vollkommene Korrelation besteht. Das Gleiche 
gilt fiir gelbe Bliitenfarbe und vollkommen anthocyanfreies Hypokotyl. 
Dieser Unterschied in der Farbe des Hypokotyls kann indessen zur 
Klassifikation von rot- und gelbbliitigen Individuen nur verwendet 
werden, wenn die Keimpflanzen sehr jung sind; bei alteren Pflanzen 
nimmt die Intensitaét der roten Farbe ab, sodass eine sichere Beurteilung 
unmdoglich wird. 

Die Samen von zwei F,-Pflanzen wurden aufbewahrt und erst im 
Vorsommer 1928, auch diesesmal in Tépfen mit Erde, ausgesiet. 
Spater wurden die jungen Exemplare ausgepflanzt und das bei der 
Bliite erhaltene Resultat verzeichnet. Tabelle 1 gibt eine Ubersicht 
iiber die Spaltung und einige Erscheinungen, die im Zusammenhang 
hiermit von Interesse sind. 

Die Spaltung in der Saat im Winter 1926—27 ist dem idealen 3 : 1- 
Verhiltnis, wie ersichtlich, so nahe wie méglich. Auch die Spaltung 
des fast zwei Jahre alten Materials liegt dem Idealverhaltnisse so nahe, 
dass Abweichungen innerhalb der zulassigen Fehlergrenzen zu liegen 
kommen. Es ist indessen deutlich, dass die rote Klasse hier ein Defizit 
aufweist, das kaum auf einen Zufall beruhen kann. Das will mit 
anderen Worten sagen, dass die starke Herabsetzung der Keimfahigkeit 
(hier richtiger die Schosskraft) wahrend der Verwahrung der Samen, 
jene am starksten getroffen hat, die das dominierende Gen fiir Antho- 
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TABELLE 1. Die F.-Generation (F, rotbliitig). 
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cyan besitzen. Diese Erscheinung ist recht bemerkenswert, da domi- 
nierende Genen und besonders Anthocyangenen im allgemeinen eine 
Erhéhung der Vitalitat zur Folge haben (siehe z. B. RASMUSSON 1927, 
SYLVEN 1925). Hier hat ein solches Gen die Vitalitat oder richtiger die 
Lebensdauer im Gegensatz vermindert. Der Mangel an roten Individuen 
beruht nicht, wie man sich auch vorstellen kénnte, darauf, dass Samen 
mit dem Gen fiir diese Eigenschaft wahrend der Verwahrung fiir 
Wasser weniger durchlissig geworden sind als solche ohne dasselbe. 
Der Prozent »harte Samen» war namlich in diesem Material sehr klein, 
und die Keimung wurde solange fortgesetzt bis nur mehr verfaulte 
Samen in der Erde tibrig waren. Im iibrigen sind die rot- und gelb- 
bliitigen Pflanzen sowohl im Keim- wie im erwachsenen Stadium gleich 
kraftig gewesen und haben sich gleich schnell entwickelt. 

In bezug auf Wuchsart unterschied sich die gelbbliitige Varietat 
von der roten bestimmt dadurch, dass sie eine ausgesprochen plagio- 
trope Richtung der Stengel zeigte, wahrend die rotbliitigen mehr schief 
aufrechte Stengel hatten. Die F,-Pflanzen waren in dieser Hinsicht 
fast intermediaér. Eine F,-Analyse in bezug auf diese Eigenschaft ist 
nicht ausgefiihrt worden, aber eine augenscheinliche Korrelation zwi- 
schen Bliitenfarbe und Wuchsart war jedenfalls nicht zu bemerken. 
In F, waren namlich alle méglichen Wuchsarttypen sowohl bei gelb- 
wie bei rotbliitigen Individuen anzutreffen. 
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ZUR NATUR UND BEGRENZUNG DER 
ARTEINHEITEN 


VON GOTE TURESSON 
WEIBULLSHOLM, LANDSKRONA 
(With a summary in English) 





| hat es sowohl viele wie wechselnde Versuche gege- 
ben um zu einer verschiedene Richtungen befriedigenden Artdefi- 
nition zu gelangen. Priift man die vorgebrachten Definitionsversuche 
und sieht von solchen metaphysischen Inhaltes ab, findet man, dass sie 
sich im grossen auf zwei Gruppen verteilen lassen. Im einen Falle 
bedeutet die Definition kaum mehr als eine praktische Bezeichnung 
einer Gruppe morphologisch nahestehender Individuen, im anderen 
Falle wird versucht die Definition hauptsachlich auf physiologische und 
deszendenztheoretische Kriterien zu stiitzen. 

Reprasentativ fiir die erste — besonders von Floristen bevorzugte 
— Gruppe von Definitionsversuchen ist die Artdefinition von BAILEY 
(1896), die folgendermassen lautet: »The species is the unit in classi- 
fication, designating an assemblage of organisms which, in the judg- 
ment of any writer, is so marked and so homogeneous that it can be 
conveniently spoken of as one thing». Alle Anspriiche auf eine tiefere 
Begriindung des Artbegriffes als wissenschaftlichen Terminus sind hier 
fallen gelassen; er wird ausschliesslich zu klassifikatorischer Bequem- 
lichkeit aufgestellt. Als solcher kann er noch seine Berechtigung be- 
sitzen, aber andererseits liegt die Gefahr zu Schematisierung offen 
zutage. Es ist diese Gefahr, vor der u. a. TURRILL (1925) warnt, wenn 
er sagt, dass die Art fiir manche Systematiker einen Organismus oder 
eine Gruppe von Organismen darstellt, die mit einem lateinischen 
Doppelnamen belegt ist. 

Das Bediirfnis die Realitaét, die dem Begriffe Art zugrunde liegen 
soll, naher zu prizisieren und zu umschreiben, hat zu der langen Reihe 
von Definitionen gefiihrt, die wir der anderen Gruppe zuteilen. Hier 
handelt es sich nicht mehr ausschliesslich um den Grad von morpho- 
logischer Ahnlichkeit zwischen Individuen im Individuenkomplex; die 
Artdefinition baut ausserdem auf solche Kriterien wie Fertilitét bei 
Kreuzungen zwischen Individuen der Art, genetischen Zusammenhang 
untereinander oder gemeinsamer Abstammung. Die Fertilitat als Kri- 
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terium fiir die Spezifitat hat ja alte Ahnen aus den Tagen KOLREUTERS 
und GARTNERS, und die Forderung nach gemeinsamer Abstammung 
wird in verschiedenen Artdefinitionen seit CUVIER gefunden. Als eine 
moderne Auflage derartiger Definitionsversuche kann die von PLATE 
(1914) aufgestellte Definition erwihnt werden, die an Breite die meisten 
iibertrifft: »Zu einer Art geh6ren simtliche Exereplare, welche die in 
der Diagnose festgestellten Merkmale besitzen — wobei vorausgesetzt 
wird, dass die fiusseren Verhiltnisse sich nicht indern —, ferner samt- 
liche davon abweichende Exemplare, die mit ihnen durch haufig auf- 
tretende Zwischenformen innig verbunden sind, ferner alle, die mit den 
vorgenannten nachweislich in direktem genetischen Zusammenhang 
stehen oder sich durch Generationen fruchtbar mit ihnen paaren>». 

Wenn wir uns auch ganz auf den Standpunkt stellen, dass der Art- 
begriff soweit wie méglich zu einem wissenschaftlichen Terminus aus- 
gebaut werden soll, so kommt es natiirlich zur Frage in welchem Grade 
z. B. eine solche Artdefinition wie PLATEs, die zweifellos die Artauf- 
fassung der besseren Systematiker wiedergibt, auf die in der Natur 
vorhandenen Verhiltnisse passt und wie weit es mit ihr méglich ist 
diese begriffsmassig zu erfassen. Naher betrachtet ruht diese Defini- 
tion, gleichwie die iibrigen, auf subjektiven Griinden. Dass dies in der 
Definition klar und deutlich zum Ausdruck kommt, wird sowohl von 
PLATE selbst wie von anderen (z. B. DIELS 1921) als besonderes Ver- 
dienst hervorgehoben. Da aber die Entscheidung wie nahe ein Exem- 
plar mit der Diagnose tibereinstimmen soll um der Art zugerechnet 
werden zu kénnen, wie haufig Zwischenformen vorkommen diirfen, 
wie fertil ein Individuum sein soll um als »fruchtbar» zu gelten, etc. 
ganz dem Gutdiinken des Autors tiberlassen wird, ist ohne Schwierig- 
keit einzusehen, dass die Definition tiefer betrachtet nicht die Forde- 
rungen, die man an einen wissenschaftlichen Artbegriff stellen muss, 
erfilllen kann. Denn, vorausgesetzt dass in der Natur Individuen- 
gruppen von etwa der Gr6éssenordnung existieren die diese und ver- 
wandte Artdefinitionen postulieren, miissen doch die Grenzen zwischen 
diesen Individuengruppen bei einer Definition dieser Art nur scheinbar 
natiirlich und ungreifbar verbleiben, wie sehr sie auch durch subjek- 
tive Postulate bereichert werden mégen. Auch die umfangreichste 
Definition der Gruppe lasst also im entscheidenden Punkte im Stiche, 
und erhalt hauptsichlich in dem Masse Bedeutung wie sie, in Ahnlich- 
keit mit den Definitionen der ersten Gruppe, zu rein praktischer Klassi- 
fikation verwendet werden kann. 

Die Schwierigkeit auf einem objektiveren Wege zu einer befriedi- 
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genden Begriindung des Artbegriffes der Systematik zu gelangen — 
mag er nun auf der einen oder anderen Art von Definitionsversuchen 
basieren — hangt nun nicht allein mit dem Umstande zusammen, dass 
die in der Systematik verwendete Methode zur Artabgrenzung ausser- 
stande ist die Gruppierung der in der Natur existierenden Individuen 
zu natiirlichen Einheiten zu garantieren, wenn auch solche vorhanden 
sind. Hierzu kommt noch dass der Artbegriff durch die Macht der 
Tradition seit den Tagen von LINNE noch mit im grossen gleichen Inhalt 
wie urspriinglich fortbesteht, weshalb auch die sog. Linnésche Art in 
unveranderter Form jetzt wie friiher die fundamentale Klassifikations- 
einheit bildet, und dies trotz unserer erh6hten Kenntnis sowohl iiber 
den Wesensunterschied der Linnéschen Arten untereinander wie tiber 
die Vielf6rmigkeit derselben. Der Versuch, der beim systematischen 
Studium sog. polymorpher Gattungen geiibt worden ist, sich vom tra- 
ditionellen Artbegriff durch Erhéhung niedrigerer Einheiten zu Rang 
und Wiirde von Arten freizumachen, kann offenbar nicht als Fort- 
schritt betrachtet werden, da ja damit folgt, dass der gleiche Terminus 
dann zur Bezeichnung von verschiedenen Dingen beniitzt wird (vgl. 
iibrigens LipForss 1907). Konsequenter wenn auch radikaler kann der 
von Lorsy (1913, 1916) betretene Weg erscheinen um zu einer sichere- 
ren Fundierung des Artbegriffes zu gelangen. Im Anschluss an JORDAN 
glaubt bekanntlich Lorsy, dass dieser nicht auf die Linnéschen Arten 
gegriindet werden kann, da es sich herausgestellt hat, dass diese aus 
Gemischen von Typen mit verschiedener erblicher Konstitution beste- 
hen. Wahrend fiir JORDAN die Konstanz der Nachkommen nach sol- 
chen Typen das Kriterium fiir die Spezifitat bildete, geht LoTsy noch 
einen Schritt weiter und reserviert den Artbegriff ausschliesslich fiir 
die reinen Linien. Die Jordanschen Arten werden als Jordanone be- 
zeichnet, und als neutralen Namen fiir die Linnéschen Individuenkom- 
plexe schlagt er die Bezeichnung Linneon vor. Abgesehen davon dass 
Lotsys Artauffassung innerhalb gewisser Organismengruppen, z. B. 
bei den Kreuzbestaubern, unverwendbar ist, ebensowenig wie sich hier 
Jordanone abgrenzen lassen, ist auch die Uberfiihrung des eingewurzel- 
ten systematischen Artbegriffes auf die reinen Linien der Genetik kri- 
tisiert worden (cf. HERIBERT-NILSSON 1918, LEHMANN 1913). 

Das Beachtenswerte in LoTsys Bestreben zu einer Reform liegt in 
dem Versuch zu wirklichen biologischen Einheiten zu gelangen. Dass 
derartige Einheiten auch ausserhalb der eigentlichen Grenzpfahle der 
Genetik bestehen, haben nun die meisten Systematiker im Gefiihl 
gehabt, sie in naher prazisierte Kategorien zu bringen, st6dsst aber, 
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wie oben angedeutet, auf fiir die Systematik methodische Hindernisse. 
Die ebenso zahlreichen wie fruchtlosen Versuche die hinter der Art 
steckende Realitaét in Begriffen von wechselndem Inhalt und Umfang 
anzugeben bezeugen dies zur Geniige. Da demnach die systematische 
Wiinschelrutenmethode im Stiche lasst, muss um hierin Klarheit zu 
gewinnen Hilfe von anderer Seite herbeigezogen werden. Es hat auch 
den Anschein als ob die Genetik im Verein mit der Zytologie und 
Rassenékologie zur naheren Beleuchtung der Frage nicht ganz wertlose 
Beitrage liefern kénnte. 

Die Mehrzahl Verfasser, die von genetischen Ausgangspunkten an 
das Artproblem herangegangen sind, sind wohl dariiber einig, dass der 
in der Natur vorhandene Biotypenbestand einer Artpopulation nur 
einen Bruchteil der Biotypenmannigfaltigkeit bildet, die auf dem Kom- 
binationsweg (vielleicht auch, auf dem Mutationsweg) verwirklicht 
werden kann oder es einmal werden konnte. Selektive Prozesse ver- 
schiedener Art greifen ein und reinigen standig die Bestande von den 
unter den jetzt herrschenden Milieuverhiltnissen weniger vitalen Typen. 
Um die Bedeutung des 6kologischen Momentes in der Ausdifferenzierung 
derartiger naturstabilisierter Biotypenbestande hervorzuheben habe ich 
sie mit dem Terminus Okospezies (TURESSON 1922) belegt. Wird die 
Naturselektion aufgehoben, was zum Teil geschieht, wenn der Mensch 
aus dem einen oder anderen Anlass eingreift, kann die Grenze fiir eine 
solche Okospezies — wo nicht Sterilitit wegen Verschiedenheiten in 
der Chromosomenzahl oder mangelnder Chromosomenaffinitat uniiber- 
windbare Hindernisse in den Weg legt — durch Umkombination und 
Einkreuzung verschoben werden, und wir erhalten dann — wenn auch 
in sehr fragmentarischem Zustand — je nach der Anzahl spaltender 
Faktoren und mdéglicher Kombinationen den erweiterten und labilen 
Biotypenkomplex, den ich eine Coenospezies (TURESSON 1922) genannt 
habe, und aus dem u. a. die Okospezien hervorgegangen sind. 

Manche Arbeiten der genetisch-zytologischen Forschung der letzten 
Jahre sind geeignet die Natur dieser Einheiten naiher zu beleuchten. 
Lehrreich sind die Resultate, die vor allem durch die Untersuchungen 
von KRISTOFFERSON (1914, 1923) und CLAUSEN (1926, 1927) in der 
Gruppe jener Viola-Formen, die LINNE V. tricolor nannte, erhalten wor- 
den sind. Wir haben hier eine typische Coenospezies innerhalb der die 
spiiter ausgeschiedenen und als Arten bezeichneten Formenkomplexe 
(V. tricolor L., sens. strict., mit der Chromosomenzahl n == 13; V. arven- 
sis Murr., n= 17; V. alpestris DC., W. BECK., n= 13, etc.) sich ohne 
Schwierigkeit miteinander kreuzen lassen, wobei die Hybriden und die 
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aus ihnen ausspaltenden Typen in grosser Ausdehnung fertil sind. Da 
trotzdem die in der Natur auftretenden Bastardtypen im Vergleich mit 
den Elterntypen eine verschwindende Anzahl bilden, muss dies mit 
ungeniigender Vitalitat der ersteren zusammenhingen. Abgesehen von 
der verschiedenen Chromosomenzahl bei V. tricolor und V. arvensis, 
die zu Komplikationen fiihren kann, weist CLAUSEN auf den Umstand 
hin, dass auch korrespondierende Chromosomen dieser beiden Typen 
nicht immer imstande sind zu konjugieren. Dass die ungeniigende 
Vitalitat der Bastarden auf einem weniger gut ausbalanzierten Chro- 
mosomen- und Genensatz beruht, diirfte sicher sein. Dies hat, wie 
CLAUSEN hervorhebt, zur Folge, dass auch ganz fertile Bastardpflanzen 
nicht einmal in den Versuchsparzellen mit den Eltern konkurrieren 
kénnen. Auf sich selbst angewiesen diirfte also diese auf experimen- 
tellem Wege teilweise rekonstruierte Coenospezies zweifellos in die 
vitalen Kombinationsspharen, die wir schon unter den Namen V. tri- 
color s. str., V. arvensis MurRR., etc. kennen, mit weitgehender Elimina- 
tion der tiberbriickenden, weniger vitalen Kombinationen zerfallen. Im 
Meinungsaustausch iiber die Artberechtigung dieser beiden Formen- 
komplexe, wo u. a. KRISTOFFERSON (1923) und GAms (1926) die Ansicht 
vertreten, dass die beiden Formenkomplexe zu ein und derselben Art, 
V. tricolor, gehéren, waihrend CLAUSEN glaubt, dass sie artverschieden 
sind, wiirden wir nun laut der hier verwendeten Betrachtungsweise 
behaupten, dass V. tricolor s. str. und V. arvensis MURR. ein und dieselbe 
Coenospezies, aber je fiir sich verschiedene Okospezien reprisentieren. 

Sowohl die Verwendbarkeit wie der Bedarf der beiden aufgestell- 
ten Einheiten kann durch manche andere Beispiele aus den Debatten 
der letzten Jahre iiber den Artbegriff illustriert werden. Wir kénnen 
Capsella bursa pastoris heranziehen. SHULL (1923) hat gerade aus- 
gehend von dieser Linnéschen Art die Unhaltbarkeit des Artbegriffes 
der Systematiker vom genetischen Gesichtspunkt gezeigt. In dieser 
morphologisch gesehen recht gut abgegrenzten Grossart, die bekannt- 
lich eine grosse Anzahl »Elementararten» umfasst, hat SHULL wech- 
selnden Grad von Sterilitét in verschiedenen Kombinationen gefunden; 
sie war so gut wie absolut in der F,-Kombination C. bursa pastoris 
xX C. Viguieri und partiell in der F,-Kombination C. bursa pastoris 
X C. grandiflora, etc. In einem Falle wie diesen, meint SHULL, werden 
nicht die Arten der Systematiker sondern die Biotypen der Genetiker 
die einzigen natiirlichen Gruppen. Vom 6kologischen Gesichtspunkte 
wird indessen zweifellos eine natiirliche Gruppierung erhalten, wenn 
die zwischen den verschiedenen Formenkomplexen der Grossart vor- 
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handenen Sterilitatsgrenzen respektiert werden. Wir sollten demnach 
in der Coenospezies Capsella bursa pastoris eine Anzahl von Oko- 
spezien zu unterscheiden haben, deren Grenzen in der Natur durch die 
mangelnde Fertilitaét, eventuell auch durch ungeniigende Allgemeinvitali- 
tat der auftretenden Bastardindividuen gezogen werden. Da MARCHAL 
(1920) fiir C. Viguieri die Chromosomenzahl n = 8 nachgewiesen hat, 
wahrend bei der Mehrzahl Capsella-Formen n — 16 ist, verbleibt gleich- 
wohl zu untersuchen in welchem Masse Verschiedenheiten in der Chro- 
mosomenzahl die Entstehung dieser Sterilitaétsgrenzen um die ver- 
schiedenen Okospezien bedingen. 

An Capsella erinnert in Vielem die klassisch gewordene Erophila 
verna. Unser Bild von der Vielférmigkeit dieser Art, von der Ursache 
zur Sterilitat zwischen gewissen deren »Kleinarten», etc. hat sich durch 
die letzten Untersuchungen von WINGE (1926a) in hohem Grade ge- 
klart. Nicht nur die verschiedene Chromosomenzahl (z. B. E. cochleo- 
ides mit n= 7, E. violacea-petiolata mit n= 32) kann Sterilitaét ver- 
ursachen, auch bei Kreuzung zwischen Kleinarten mit gleicher Chro- 
mosomenzahl, deren Chromosomen aber nicht homolog sind, kann, wie 
WINGE auch hervorhebt, Sterilitaét entstehen. Er sagt ferner: » MOglich 
ist es, dass die Kleinarten, die sich sozusagen unter unseren Augen 
bilden, wieder in Gruppen eingeteilt werden kénnen, deren Mitglieder 
untereinander volle Fruchtbarkeit aufweisen, wogegen Typen, die ver- 
schiedenen Gruppen angehoren, mangelnde Fertilitaét zeigen. In solchem 
Falle muss jede von diesen Gruppen als eine Art betrachtet werden, 
die eine Reihe reiner Linien (Kleinarten) enthalt». Mit unserer Ter- 
minologie bilden gerade diese Gruppen, deren Existenz wir nunmehr 
wohl kaum zu bezweifeln brauchen, ebensoviele Okospezien, und diese 
zusammen bauen die gréssere Einheit aus, die wir die Coenospezies 
Erophila verna nennen. 

Wir wollen nun nicht linger die Okospeziesbildung innerhalb sol- 
cher Coenospezien verfolgen, wo die Ausdifferenzierung der Okospezien 
mehr direkt mit dem Vorhandensein verschiedener Chromosomen- 
zahlen und dadurch bedingten Sterilitats- und Vitalitaétsgrenzen ver- 
bunden zu sein scheint. Falle von Unfruchtbarkeit zwischen Arten mit 
gleicher Chromosomenzahl sind uns gegenwartig wohlbekannt, aber wir 
kennen umgekehrt auch Fille von Kreuzungen zwischen sog. guten 
Arten, wo nicht nur auf Grund einer Ubereinstimmung in der Chromo- 
somenzahl sondern auch wegen einer anscheinend vollstandigen Affini- 
tat zwischen den Elternchromosomen in der F,-Generation eine regel- 
rechte Mendelspaltung erfolgt: Wie sollen Okospezien in solchen Kom- 
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plexen abgegrenzt werden? Wie HERIBERT-NILSSON (1918) fiir die 
Kreuzung zwischen Salix caprea L. (n=19) und S. viminalis L. 
(n= 19) gezeigt hat, spalten hier verschiedene der sog. wesentlichen 
Artcharakiere tiberraschend einfach. Dass trotzdem S. caprea und 
S. viminalis in der Natur nicht zu einer einzigen Kreuzungspopulation 
zusammenfliessen, hingt laut HERIBERT-NILSSON nicht nur mit be- 
fruchtungsphysiologischen Ursachen (wie z. B. grésserer Zuwachsge- 
schwindigkeit der Pollenschlauche des arteigenen als des artfremden 
Pollens) zusammen, sondern auch und vor allem mit herabgesetzter 
Vitalitat der Bastardnachkommen. Eine nicht unbetrachtliche Anzahl 
Individuen der F.-Generation zeigen solche Stérungen abnorme 
Periodizitat, herabgesetzte Winterfestigkeit, verringerte Widerstands- 
kraft gegen parasilische Pilze usw. — dass sie laut Ansicht des Ver- 
fassers im Wildbestand nicht existenzfaihig sein kénnen. S. caprea und 
S. viminalis bilden also nach Allem zu urteilen gute Okospezien, die in 
diesem Falle mit den entsprechenden Linnéschen Arten zusammenfallen. 

Als ein anderes Beispiel fiir ein paar Linnésche Arten mit gleicher 
Chromosomenzahl und einfachen Spaltungsverhaltnissen in gewissen 
der untersuchten Eigenschaften kann Geum rivale (n = 21) und Geum 
urbanum (n= 21) angefiihrt werden, welche Kreuzung von WINGE 
(1926 b) niher studiert worden ist. In der Natur werden bekanntlich 
einzelne Bastardindividuen zwischen diesen beiden Komplexen ange- 
troffen, aber von einer zusammenfliessenden, spontanen Bastardpopu- 
lation kann hier ebensowenig wie im Falle Salix caprea und S. viminalis 
die Rede sein. Die Vitalitatsverhaltnisse ziehen zweifellos auch hier 
die Grenzen um die beiden Komplexe, wenn auch, wie WINGE andeutet 
(WINGE 1928, p. 231), die Komplexvererbung gewisser Eigenschafts- 
gruppen mit einspielen und zur Stabilitét der beiden Arten beitragen soll. 

Wir sehen also, dass auch in dem Falle wo in der Coenospezies 
immer dieselbe Chromosomenzahl vorkommt und die Méglichkeit zu 
normaler Chromosomenkonjugation mit dadurch bedingter Mendel- 
spaltung zwischen den Formengruppen innerhalb derselben vorhanden 
ist, doch eine Okospeziesbildung eintritt, indem die vitalen Kombina- 
tionsspharen voneinander durch ungeniigende Vitalitat der Zwischen- 
typen getrennt gehalten werden. Dass die Okospeziesbildung von einer 
ganz anderen Ordnung ist als die Okotypenbildung ergibt sich daraus, 
dass die Zwischentypen zwischen zwei ausgeprigten Okotypen vollkom- 
men vital und populationsbildend sind, wenn die Ubergangszone zwi- 
schen zwei extremen Standorten eine gewisse Ausdehnung erreicht. So 
z. B. bei den Hieracium umbellatum-Okotypen an der Ostkiiste Scho- 
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nens (TURESSON 1922) und den Niederungs- und subalpinen Okotypen 
von Campanula rotundifolia in den Alpen (TURESSON 1925). Die Eli- 
mination des Hybridenkomplexes zwischen den Okospezien bringt na- 
tiirlich mit sich, dass die Okotypenbildung nur innerhalb der Oko- 
speziespopulationen stattfindén kann. Ungeachtet des Vorkommens von 
z. B. einer recht grossen Anzahl von Okotypen in der Coenospezies 
Geum rivale—urbanum, von denen mehrere in meine jetzigen Kultur- 
versuche aufgenommen sind, so verteilen sich diese restlos auf die Oko- 
spezien G. rivale und G. urbanum; ein aus dem Hybridenkomplex aus- 
differenzierter Okotypus diirfte nicht aufzutreiben sein. 

Die Anzahl Arteinheiten ist indessen mit der Coeno- und Oko- 
spezies nicht erschépft. Das Charakteristische fiir die Okospezies, an 
verschiedenen Standorten mit verschiedenen Okotypen zu reagieren 
setzt ja normalsexuelle Befruchtung und mendelsche Faktorskombina- 
tion voraus. Wir kennen aber Artpopulationen, wo die sexuelle Fort- 
pflanzung ganz oder teilweise durch eine apomiktische, durch Apo- 
gamie, vegetative Propagation etc. ersetzt worden ist. Bekanntlich stellt 
man sich gegenwiartig vor, dass derartige Populationen gewoéhnlich 
dadurch entstanden sind, dass die Anlage fiir Apomixis, die wahrschein- 
lich latent in der Mehrzahl Organismen vorhanden ist, durch Bastardie- 
rung, Polyploidie etc. Gelegenheit bekommen hat sich zu manifestieren 
(vgl. z. B. ROSENBERG 1917, p. 199; WETTSTEIN 1927, p. 349). Diese 
apomiktischen Populationen sind nun von den Okospezien so wesens- 
verschieden, dass sie einem ganz anderen Arttypus zugerechnet werden 
miussen. Als Bezeichnung fiir Artpopulationen, die ganz und gar auf 
apomiktische Fortpflanzung angewiesen sind (Antennaria alpina (L.) 
GAERTN., Alchemilla vulgaris L., Taraxacum- und Hieracium-Formen- 
gruppen usw.) wird hiermit der Terminus Agamospezies vorgeschlagen. 
Wiinschenswert wire, dass auch Bezeichnungen fiir Populationen von 
intermediirem Arftypus eingefiihrt wiirden, namlich fiir solche wo 
neben apomiktischer Fortpflanzung gleichzeitig fakuitative Sexualitat 
vorkommt, wie z. B. in den Gattungen Rosa und Rubus, sowie fiir 
solche wo ausser sexuellen Biotypen (d. h. Amphimikten) auch Apo- 
mikten vorkommen, wie z. B. fiir Festuca ovina L. (TURESSON 1926), 
fir Hieracium umbellatum L. mit dem Apomikten linearifolium 
(OSTENFELD 1910, ROSENBERG 1917), fiir Antennaria dioica (L.) GAERTN. 
mit dem Apomikten A. groenlandica Pors. (PORSILD 1915) usw. Da 
indessen die vorliegende Ubersicht nur einen Beitrag zur Artfrage bilden 
soll, wird von einem weiteren Ausbau der Terminologie einstweilen 
Abstand genommen. 
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Hinter der Linnéschen Art, im urspriinglichen Sinne wie im 
gebrauchlichen Sprachgebrauch, verbergen sich, wie wir im Vorstehen- 
den hervorzuheben versucht haben, Realititen sehr verschiedener Art, 
und das Erreichen von Einigkeit in bezug auf Umfang und Inhalt eines 
allgemein giiltigen Artbegriffes stésst daher auch auf reine Unmdglich- 
keiten. Die Linnésche Art kann bald mit der Coenospezies (Beisp. 
Erophila verna), bald mit der Okospezies (Beisp. Geum rivale) und 
schliesslich auch mit der Agamospezies (Beisp. Alchemilla vulgaris) 
zusammenfallen. Der Vorteil eines klaren Auseinanderhaltens dieser 
héchst heterogenen Arttypen diirfte offenbar sein, und er wird dadurch 
in keiner Weise verringert, dass nur einer von diesen, nimlich die Oko- 
spezies zum Gegenstand einer objektiveren und praziseren Definition 
gemacht werden kann. Die Unterscheidung der hier behandelten Art- 
einheiten, besonders der Okospezien, erfordert indessen ganz andere 
Arbeitsmethoden als die bisher in der Systematik gebraiuchlichen. Dass 
dies der Fall sein muss ist auch ganz natiirlich wenn wir bedenken, 
dass wir anstatt die Artgruppierung in der Natur als eine gegebene 
Tatsache hinzustellen, diese Artgruppierung ein Problem bilden lassen. 
Nur von dieser letztgenannten Auffassung der Artgruppierung ausgehend 
macht sich der Bedarf einer Spezies-Zergliederung der Linnéschen Art 
geltend; fiir die traditionelle Systematik, wo es, vor allem darauf ankommt 
was am meisten praktisch ist, diirfte die herk6mmliche Gruppierung in 
»Spezies», »Subspezies» usw. die zweckmiassigste sein. Dass indessen 
eine derartige, auf iiberwiegend praktischen Griinden errichtete Art- 
einteilung der Organismenwelt niemals eine Gruppierung der Organis- 
men zu natiirlichen Einheiten garantieren kann ist zweifellos klar, 
gleichwie auch der Versuch eine tiefere, wissenschaftliche Begriindung 
der systematischen »Art» eine logische Unméglichkeit ist. Denkbar ist 
dass die Bearbeitung des Artproblems von hier oben erérterten Gesichts- 
punkten, zu denen ausser die schon zitierte Literatur auch andere Unter- 
suchungen der letzten Jahre iiber Wildarten ankniipfen (siehe z. B. 
TEDIN 1925, KRISTOFFERSON 1926, SINSKAJA 1928), einen Einfluss auf 
die Artbehandlung und Artgruppierung der Systematik ausiiben wird. 
Uber den Grad und die Art dieses Einflusses kann jedoch nur die 
Zukunft Aufschluss geben. 

Bei der Definition der verschiedenen Arteinheiten, die im Vorste- 
henden unterschieden und an einigen Beispielen erlautert worden sind, 
soll als selbstverstaéndlich hervorgehoben werden, dass Sterilitaét zwi- 
schen Individuen, die in bezug auf Selbststerilitatsfaktoren isogen sind, 
keine Grenze zwischen zwei Arteinheiten bilden kann. Selbstverstand- 
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lich ist auch dass Avitalitat beruhend auf Homozygotie in Letalfakto- 
ren die Artgrenzen nicht verschieben kann. Wir definieren demnach: 

Okospezies: Eine Amphimiktenpopulation deren sdmtliche in der 
Natur vorkommenden Konstituenten miteinander vitale und _ fertile 
Nachkommen geben, die aber mit Konstituenten jeder anderen Popu- 
lation in der Natur weniger vitale und mehr oder weniger sterile Nach- 
kommen gibt. 

Agamospezies: Eine Apomiktenpopulation deren Konstituenten aus 
morphologischen, zytologischen oder anderen Griinden gemeinsamer 
Ursprung zuzuschreiben ist. 

Coenospezies: Ein Populationskomplex dessen Konstituenten auf 
Grund von Vitalitdts- und Sterilitdtsgrenzen sich in der Natur zu Art- 
einheiten niedrigerer Ordnung gruppieren, denen aber doch aus mor- 
phologischen, zytologischen oder experimentellen Tatsachen gemein- 
samer Ursprung zuzuschreiben ist. 


SUMMARY. 


1. The attempts hitherto made to define the species may largely 
be grouped in two categories: the one aims mainly at a practical 
grouping of morphologically similar individuals (e. g. BAILEY 1896), 
the other emphasises the importance of physiological and phylogene- 
tical points (e. g. PLATE 1914). 

2. The grouping made by Lorsy (i. e. the Linneon, the Jordanon 
and the species = the pure line of JOHANNSEN) is unacceptable already 
from the fact that his Jordanons and his species do not exist in obligate 
cross-breeders. 

3. The current species concept has its value in taxonomy as prac- 
tised from the time of LINNE but it does not help us in determining 
the natural limitations of species. The species in the Linnéan and in 
the ordinary sense of the word represents units of very different nature, 
including the ecospecies, the coenospecies (cp. TURESSON 1922), and the 
agamospecies, defined below. The existence in nature of units of these 
different orders also makes it a logical impossibility to reach one stan- 
dard definition of the »species». 

4. In defining the three species units discussed in this paper it 
is pointed out that sterility between individuals isogenical in self-steri- 
lity factors evidently does not differentiate such units. It is equally 
clear that non-vitality due to homozygosity in lethal factors can not 
influence the limitation of these units. We thus define: 
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a) Ecospecies: An amphimict-population the constituents of which 
in nature produce vital and fertile descendants with each other giving 
rise to less vital or more or less sterile descendants in nature, however, 
when crossed with constituents of any other population. (Illustrated 
by Geum rivale, Salix viminalis, Viola arvensis, etc.). 

b) Agamospecies: An apomict-population the constituents of 
which, for morphological, cytological or other reasons, are to be con- 
sidered as having common origin. (Illustrated by Alchemilla vulgaris. 
Antennaria alpina, etc.). 

c) Coenospecies: A population-complex the constituents of which 
group themselves in nature in species units of lower magnitude on 
account of vitality and sterility limits having all, however, a common 
origin so far as morphological, cytological or experimental facts indi- 
cate such an origin. (Illustrated by Capsella bursa pastoris, Erophila 
verna, etc.). 
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Mss influence upon the plant world in nature is by no means 
l limited to the vegetation as a whole or to plant communities; 
he also changes, directly or indirectly, voluntarily or involuntarily, the 
original composition of many species populations. This is especially 
evident in the group of species which is used as herbage plants. Large 
parts of the natural distribution area of such plants as Dactylis glo- 
merata, Phleum pratense, the clovers, etc. are no longer occupied by 
original populations. These have been utterly altered through man’s 
activity, or wholly supplanted by commercial strains foreign to the 
districts in question. 

While the study of the influence of man upon vegetation and plant 
communities is of long standing the study of species populations from 
this point of view has just started. Nevertheless, the results already 
obtained from the work on semi-natural populations, for instance 
by WILLIAMS on red clover (WILLIAMS 1927), by GREGOR and SANSOME 
on various grasses (GREGOR and SANSOME 1927), and by STAPLEDON 
on Dactylis glomerata (STAPLEDON 1928), are of great importance not 
only from a genetical point of view but also for the understanding of 
the mechanism of ecotypical change involving biotic factors. The three 
main types of Dactylis glomerata habitats, for instance, considered 
by STAPLEDON, viz. (1) temporary leys, (2) old swards, and (3) waste 
places, hedges and thickets are peopled by different populations. The 
temporary leys are chiefly inhabited by early and rapid growing indi- 
viduals of lax hay type, the old swards are colonised by pasture and 
other dense and in the main late forms, while waste places, hedges 
and thickets harbour populations which in general character are inter- 
mediate between those of the temporary leys and the old swards. The 
biotic factor responsible in this case for the ecotypical selection — 
man’s control of his grazing animal — is thus seen to be strong enough 
to segregate the species population into strains, or groups of strains, 
which show very marked habitat relationships. 

Hereditas XII. 92 
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Now, it is a deplorable fact that in many districts the original and 
indigenous habitat types, or the ecotypes, of so many of -our common 
species already have become exterminated or radically changed as to 
composition through the influence of man. This is true not only of 
herbage species but also, for instance, of such habitat types in Sweden 
as the maritime ecotypes of Silene venosa, Plantago major, Leontodon 





Fig. 1. The valley of Kygy, about 15 km. from Lake Teletskoje in East-Altai. 
Inhabited by Dactylis glomerata No. 104. (Photo july 1927). 


autumnalis, Matricaria inodora, Cirsium arvense, etc. which already to 
a great extent have become mixed with »man-made» weed types of the 
same species. However, in the last mentioned cases we are still able, 
in some places, to trace the steps of the change — one of the most 
interesting changes ecologically, no doubt — but in the case, for in- 
stance, of Dactylis glomerata populations in Europe few opportunities, 
if any, now remain for such analyses with the possible exception of 
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the European shade ecotype of the species (Dactylis glomerata var. 
lobata DrEJ. = D. Aschersoniana GRABN.; see TURESSON 1922). 
Since Dactylis glomerata belongs to the species which in large 
parts of the world already have been turned into cultivation, gen- 
ecological analyses of populations of this species from environments 
still untouched by man would seem to be of considerable interest. Such 





Fig. 2. Dry, open Pinus silvestris forest on the left bank of Bija in the vicinity of 
Biisk. Inhabited by Dactylis glomerata No. 105. (Photo august 1927). 


analyses would also contribute to our knowledge of the nature of the 
wild type material from which man draws when he »improves» a 
species population to suit his needs. For the purpose of a closer study 
of these and related problems seed collections from wild Dactylis 
glomerata populations were made in Siberia on my journy in this 
country in 1927. The present report contains the results of the culti- 
vations of these collections. 
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I. MATERIAL AND METHODS. | 


The Siberian series analysed (Field Nos. 104 and 105 in the tables) 
come from the southern part of the country; No. 104 from the East- 
Altaian mountain range (about 450 m. sup. m.) and No. 105 from the 
vicinity of the Russian town Biisk in the outskirts of the Altai. 
Dactylis glomerata is distributed in the wooded parts all over the di- 
strict; in the deep, moist forests (the »taiga») of the mountain range 
proper, as well as in the drier, sandy Pinus silvesiris forests of the 
foreland. Mature seed of No. 104 was collected on august 15 in the 
valley of the Kygy (see fig. 1), a small river discharging itself into 


TABLE 1. The growth-form of the populations investigated. 



































Population Percentage of different growth-forms 

Field No. Locality Number || Lax hay Cup Tussock | Pasture 
104 Sly 492 100,0 _ — — 
105 lee Sena 465 99,1 0,9 _ —_ 
5051 D. Olsgaard ........ 55 100,0 — —_ — 
5088 Tschernigow ...... 139 99,3 = 0,7 — 
5057 DATIUS .6.653es0650085 134 86,6 1,5 11,2 0,7 
5085 REMOEE sos -popeceeetasseee 19 94,7 a 5,3 — 





Lake Teletskoje, the great, wonderful lake of East-Altai. The cocks- 
foot grass grows here in virgin Pinus cembra forest together with such 
plants as Aconitum leve ROYLE, Cimicifuga foetida L., Delphinium 
elatum L., Heracleum dissectum LEDEB., Pleurospermum uralense 
HOFFM., etc., and reaches the imposing height of 2,5 m. Mature seed of 
No. 105 was collected on august 22 in the open and sandy Pinus 
silvestris forest (see fig. 2) on the left bank of the Bija in the vicinity 
of Biisk. It occurs here abundantly in untouched forests together with 
Galium boreale L., Geranium pratense L., Orobus lathyroides L., 
Pulmonaria mollissima KERNER, Spirea filipendula L., Trifolium lu- 
pinaster L., etc., and reaches a height of at the most 1,4 m. 

The climatical conditions in the two localities differ considerably 
although the air-line distance is less than 300 km. The differences in 
amount of rainfall, especially, are noticeable. While precipitation 
in East-Altai amounts to 938 mm. annually (mean of 7 years, measured 
at Andobinski Priisk) a yearly rainfall of only 457 mm. is recorded 
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Fig. 3. Cultivated individuals of the East-Altaian type, No. 104 (left) and the Altaian 





foreland type, No. 105 (right). The black and white part of the stick 60 cm. 

























































































TABLE 2. The plant height. 
Population Percentage of plants in the following height classes (in cm.) 
a [Num] 51—| 61—| 71—| 81—| 91—| 101—| 111 —| 121 —| 131—| 141-1 151 | 161] 171— s16il . 
‘No. ’ | ber 60 | 70 | 80 | 90 | 100| 110 | 120 130 | 140 | 150 160 | 170 | 180 si. 
| | 
104 | Siberia ...... 492) — — — _ 1,0 — 2,0 | 4,7 | 15,2 | 30,7 | 29,5 | 14,2 | 2,6 || 148,0) 0,62 | 13,37 
105 Y esr 465 ~ — _ 0,6 3,4 | 11,0 | 19,4 | 30,3 | 21,7 | 10,5 2,8 0,2 — || 124,s| 0,63 | 14,03 
‘a 5057 | Tardus ...... 134 0,7 — — -—— 6,0 | 22,4 | 31,3 | 28,4 9,7 1,5 a — —- || 116,3| 1,07 | 12,33 
3 5051|D. Olsgaard| 55|// — | — | — | — | — | 38,6 | 10,9 | 32,7 | 30,0 | 164 | 5,5 | — | — |] 131,2| 1,55 | 11,52 
i 5088 | Tschernigow| 139 | — _ oo 2,2 | 6,5 | 15,8 | 44,6 | 245 | 6,5 _ _— — || 125,2) 0,90 | 10,56 
: 5085 | Kola........... 19 | — -- —_ — | 10,5 | 21,0 | 42,0 | 21,0 | 54) — —-\— — |} 113,9} 2,34 | 10,21 
<3) 
5 
oS Diff.: 104— 105: 23,2 + 0,89; D/m = 26,2 Diff.: 5057—5051: — 14,9 + 1,88; D/m = 7,9 
» 104—5057: 31,7-+1,23; » = 25,7 » 5057—5088:— 8,9+1,39; » =—64 
» 104—5051: 16,8+1,67; » =10,0 » 5057—5085: 2,442,573; » =0,9 
» 104—5088: 22,841,009; » = 20,9 
» 104—5085: 3414242; » =14, Diff.: 50515088: 6,0 + 1,70; Dim =3,s 
» 5051—5085: 17,342.81; » =6,2 
Diff.: 105—5057: 85 +1,284; D/m= 6,9 
» 105—5051: —64+ 1,6; » = 3,8 Diff.: 5088—5085: 11,34+251; » =—4,5 
» 105—5088:—0,4+1,48; » = 0,3 
- » 105—5085: 10,9+2,43; » = 4,5 
on 
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Fig. 4. Cultivated individuals of No. 104 (left) and Danish Olsgaard (right). 






















































































TABLE 3. The length of the panicle. 
Population Percentage of plants in the following panicle length classes (in cm.) 
Field| Locality ‘Num 4,1— | 61— | 8,1— 101-— 12,1—| 14,1— 16,1—| 18,1—} 20,1—| 22,1—} 24,1—- | 26,1} 28, 1— M m - 
| No. | . | ber || 60 | 8,0 | 10,0 | 120 | 14,0 | 16,0 | 18,0 | 20,0 | 22,0 | 24,0 | 26,0 | 280 | 30,0 || — Ae 
| roi 
104 Siberia ...... | 492) — | Oo} O03 5,3 | 17,7 | 24,4 | 26,2 | 122 | 7,5 3,0 1,8 0,2 0,4 || 16,31 |0,150 | 3,33 
105) ewe 465 | — | — | 09| 34 | 155 | 230 | 25,6 | 172] 86 | 4. | 1 | 06 | — {16,75 (0,17) 3:16 
z.| | 5057 | Tardus ...... 134 14 | 6,7 | 15,7 | 313 | 254 | 15,7 | 30] 07] — | — | — | — | — |/11,70[0,226| 2,01 
9 5051 | D. Olsgaard| 55 || 1,8 | 14,5 | 27,3 | 38,2 7,3 7,3 3,6 | —- —- — — - a 10,42 0,344 | 2,55 
a | 5088 | Tschernigow 139 || 2,9 | 10,1 | 45,3 | 25,9 8,6 5,8 1 | — — — — — — | 10,11 |0,195 | 2,29 
> 15085 | Kola. ......... 1 — | Be! Be] Shei Shai Mea) wm |) me i em | el mS ] ee De i ee Be 
2 
3 Diff.: 104-— 105: — 0,42 + 0,210; D/m = 2,0 Diff.: 5057—5051: 1,28 + 0,411; D/m = 3,1 
» 104—5057: 4,6.+0,271; » =17,0 » §057—5088: 1,59-+ 0,208; » =5,3 
» 104—5051: 5,89+0,375; » 15,7 » 5057—5085: 1,23+0,560; » = 2,2 
» 104—5088: 6,20 -+0,246; » =25,2 1 
» 104—5085: 5,84-+0,534; » =11,0 Diff.: 5051—5088: 0,31 + 0,395; D/m = 0,8 
»  §051—5085: — 0,05 + 0,617; » =—0,1 
Diff.: 105—5057: 5,03 + 0,260; D/m = 18,7 
» 105—5051: 6,310,374; » = 16,9 Diff.: 5088—5085: — 0,36 -+ 0,548; D/m = 0,7 
»  105--5088: 6,62-+ 0,244; » =27,1 
» 105-5085: 6,264 0,533; » =11,7 
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Fig. 5. Cultivated individuals of No. 104 (left) and Tardus (right). 
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at Biisk. The differences in temperature are not so marked; the 
annual mean of the january temperature is — 15,6° C. at Biisk and 
— 17,5° C. at Andobinski Priisk, the mean of the july temperature is 
19,1° C. and 18,0° C. respectively (see further FICKELER 1925 a and b). 

In order to contrast the two Siberian wild populations with popu- 
lations of more known type some commercial strains have been in- 
cluded in the experiments, viz. Danish Olsgaard (No. 5051) and Tardus 
(No. 5057), a Weibullsholm selection. A few strains of extreme earliness 
have also been grown together with the series, viz. No. 5088 (received 
in 1927 under the marking No. 118 from the Sagorowsky Experimental 
Station in the gouvernement of Tschernigow), and 5085 (received in 





TABLE 4. The number of leaves per straw (mean of 3 straws per plant). 

































































Population Percentage of plants with following number 
of leaves per straw 
M\|m+} o 

Field , Num- | 

“a Locality ue i 3 S'/a/8*/s 4 |41/3/4%/s) 5 |5%/s/52/s| 6 |61/s 

104; Siberia ...... 55 |}— |} —]| — | 10,9) 12,7 | 25,5 | 23,6) 5,5 12,7/7,3 1,8 |4,92] 0,081) 0,596 
105 ee 55 ||— |} 1,8| 5,5| 43,6) 21,8/18,2/ 5,5/ 1,8 1,8| —| — |4,27|0,057/ 0,426 
5051 | D. Olsgaard | 55 || — | 4,5 | 12,7) 29,1) 16,4 | 14,5| 12,7} 7,3 | 1,8 —| — /4,33/0,076| 0,567 
5088 | Tschernigow| 55 ||3,6| 7,3 |16,4/40,0|18,2| 3,6/10,0) — | — — | — |4,06) 0,065 0,478 


| 
| 
| 





Diff.: 104— 105: 0,65 + 0,009; D/m = 6,6 Diff.: 105—5051: — 0,06 + 0,096; D/m = 0,6 
» 104—5051: 0,9+0,111; » =5, 3 » 105—5088: 0,214 0,086; » =2,4 
» 104—5088: 0,86 + 0,103; » =8,3 Diff.: 5051—5088: 0,27 + 0,100; D/m = 2,7 


1927 under the marking No. 2873 from the Murmansk Station, Kola). 
Sowings of the different series were made in boxes in fall 1927. The 
seedlings were transplanted in cold frames in 1928 and then planted 
out with wide spacing (30 cm. X 45 cm.) during the summer and 
grown in the experimental field under conditions as uniform as possible 
for all the series. The definite notes and measurements were made in 
the summer 1929 when the plants had reached full size and deve- 
lopment. 

The considerable space required for the growing of the material 
discussed in this paper has been kindly provided by the Weibullsholm 
Plant Breeding Station. Acknowledgment is also made to Mr. K. I. 
E. GRANHALL for his careful assistance in the work. 
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Il. RESULTS OF THE CULTIVATIONS. 


The critical and thorough studies of STAPLEDON on Dactylis have 
revealed how diversified are the characteristics in which this species 
can vary. Before knowing anything of such characteristics, which 
are of crucial importance for the maintenance of a certain type in 
a particular habitat, the choice of the characters to be studied becomes 
almost a matter of taste. The following characteristics, however, have 
been thought in some way to be connected with habitat relationships 
and have therefore been selected: growth-form, plant height, length 
of panicle, number of leaves per straw, leaf width, time of panicle 
exsertion, time of anther exsertion. 

Table 1 gives the classification of the material in growth-form 
groups. For details as to the characteristics of the six main vegetative 
growth-form groups distinguished by STAPLEDON and adopted in this 
paper (lax hay, dense hay, cups, tussocks, spreading pasture, and 
dense pasture) reference should be made to STAPLEDON’s work. In 
spite of the considerable number of plants grown from the two Siberian 
habitats (492 individuals of No. 104, and 465 of No. 105) the homo- 
geneity in these series as to growth-form is complete (No. 104), or 
almost complete (No. 105). They even agree in this respect to Danish 
Olsgaard and the Tschernigow series which, as commercial strains, 
no doubt have been subjected to repeated selection. Tardus is less 
pure as to type, and the Kola series would probably show greater 
variation with a greater number of individuals. 

The data on the plant height are put together in table 2. No. 104 
from the East-Altaian forest and mountain range is of special interest. 
In its natural habitat, as is stated before, the type reaches a height 
of 250 cm. Compared with the other cultivated types it also now 
breaks the record. Its maximum frequency lies around 150 cm., but 
the height class 171—180 cm. is reached. No. 105 from the sandy 
Pinus silvestris forests of the Altaian foreland, which never was seen 
to surpass 140 cm. in its natural habitats, has its maximum frequency 
in the height class 121—130 cm., but the height class 161—170 cm. is 
also reached. The change in the height growth in these series is easily 
understood when the differences in climatical conditions between the 
original habitats (continental, with heavy summer precipitation in the 
case of No. 104; continental, with relatively dry summer in the case 
of No. 105) and southernmost Sweden (with a climate of more mari- 
time character) are remembered. That the height differences between 





































































































TABLE 5. The leaf width. 
Population Percentage of plants with the following leaf width (in mm.) 
Field| . Num- 5,1—|6,1—| 7,1—| 8,1—| 9,1—|10,1—]11,1— | 12,1— 13,.—|14,1— 15,1—|16,1—|17,1—/|18,1—/19,1— 
No. | Locality | her || 6,0 | 7,0 | 8,0 | 9,0 | 10,0] 11,0 | 12,0 | 13,0 | 14,0 | 15,0 | 16,0 | 17,0 | 18,0 | 19,0 | 20,0) ™ ae 6 
| | | 
104 Siberia ...... 492 || — | — | 0,2! 1,8} 5,5} 14,0 | 20,1 | 21,6 | 17,1 | 10,4 6,1 1,8 1,0 0,2 | 0,2 |12,48/ 0,084) 1,858 
105) > w.. 465 || 02} — | 1,3| 5,2/ 12,0! 245 | 230 | 15,3] 84] 58] 3,2] 0,6] 02 | — | 0,2 11,48) 0,085) 1,838 
a 5057| Tardus ...... 134 || 0,7 | 4,5] 14,9 | 29,1| 29,1} 134] 52] 22/ — | O07} —}| —}]| —| —| — | 9,00) 0,121) 1,405 
B | 5051) D. Olsgaard| 55 || 1,8 | — | 25,5 | 23,6] 27,3| 164 | 3,6] 1,8) — — _ = = = = | 8,97 0,178) 1,319 
a | | 5088 Tschernigow 139 || 2,9 | 11,5 | 28,8 | 23,7| 20,1} 7,2] 3,6] 22] -- —— —{|—j—j]— | 8,14) 0,125 1,470 
P| | 5085) Kola ......... oO) — | Salts Oa! ~ | ta | Me = |) =~ | =e 1] eH | ee ] | i 
& 
co) Diff.: 104— 105: 1,00 + 0,085; D/m = 11,8 Diff.: 5057—5051: 0,12 + 0,215; D/m = 0,6 
» 104—5057: 3,39 4-0,147;  » = 23,1 » 5057—5088: 0,65 +0174; » =3,7 
» 104—5051: 3,51 -- 0,197; » =17,8 » 5057—5085: 0,56 + 0,381; » =1,5 
» 104—5088: 4,05 + 0,150; » == 26,9 ; 
» 104—5085: 3,95 + 0,373; » = 10,6 Diff.: 5051—5088: 0,53 + 0,217; D/m = 2,4 


» §051—5085: 0,44-+ 0,405; » =—1,1 
Diff.: 105—5057: 2,39 + 0,148; D/m = 16,1 
» 105—5051: 2,510,197; » =12,7 Diff.: 5088—5085: — 0,09 + 0,385; D/m = 0,2 
» 105—5088: 3,01 -+0,151; » =20,1 
» 105—5085: 2,95 +0374; » = 7,9 
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the two series, as well as the height differences between No. 104 and 
the rest of the cultivated populations, are statistically significant is 
seen from the values given in the table. 

The measurements of the length of the panicle (table 3) reveal 
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Fig. 6. Panicle types of cultivated individuals of No. 104 (upper row) and of Tardus 
(lower row). 

the fact that the two Siberian series considerably surpass the rest of 

the populations as to panicle length. While the D/m value for the 

Siberian populations is uncertain the difference between these two 

series, on the one hand, and the rest of the populations, on the other, 

is definitely proved, as seen from the table. 

























































































TABLE 6. Time of panicle exsertion. 
Population Percentage of plants in panicle exertion (?5/s—'®/s) 
Field Laeaieg Num-| 1 3 | 5 7 9 11 | 13 15 | 17 19 21 23 M m “i 
No. ber || (79/5) | (7/5) (79/5) | @"/s) | (je) | (*/6) | (%/e) | (/e) | (29/6) | (*?/e) | (4/6) | (8/6) 4 
104 | Siberia 492 |) — a ~ — 3.0 | 24,8) 48,2) 79,5 | 94,7 | 99,0} 99,8 | 100,0}| 13,60 |0,113 | 2,513 
105 » Pe 465 || — 0,2} 0,4 | 2,2 | 13,3 | 36,1! 66,0; 82,6 | 94,4 | 98,7} 99,8 | 100,0}! 12,69 | 0,138 | 2,970 
- 5057 | Tardus ............... 134 |} — — =o — 6,7 | 38,1] 63,4) 88,1 | 96,3 | 100,0) — — | 12,81 |0,212 | 2,456 
} 5051| D. Olsgaard.........| 55 ]/ — | — 3,6 | 14,5 | 61,8 | 96,4| 1000) — | — | — | — | — |] 8,96/0,209 | 1,549 
a 5088 | Tschernigow ...... 139 1,4 7,9 | 23,7 | 62,6 | 96,4 | 100.0) — | - _ —- 6,65 |0,169 | 1,992 
Ss 5085 | Kola a 19 || 10,5 | 15,8 | 21,1 | 36,8 | 68,4 | 1000) — —|— =~ -- — 7,47 | 0,692 | 3,015 
= 
3 Diff.: 104— 105: 0,91 + 0,178; D/m = 5,1 Diff.: 5057—5051: 3,85 + 0,208; D/m = 12,9 
» 104—5057: 0,79+0,21; » = 3,3 » 5057—5088: 6,16 +0,271; » = 22,7 
» 104—5051: 4,64 + 0,238; » = 19,5 » §057—5085: 5,340,724; » = 7,4 
» 104—5088: 6,540,203; » = 34,2 : 
» 104—5085: 6,340,701; » = 87 Diff.: 5051—5088: 2,31 + 0,269; D/m = 8,6 
» 5051—5085: 1,49+4+0,723; » = 2,1 
Diff.: 105—5057: — 0,12 + 0,253; D/m = 0,5 
» 105—5051: 3,730,250; » =14,9 Diff.: 5088 —5085: — 0,82 + 0,712; D/m = 1,2 
» 105—5088: 6,044 0,218; » = 27,7 
ca » 105—5085: 5,22+0,75; » = 74 
a 
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As to the number of (green) leaves per straw (table 4) No. 104 
again shows superiority. That the difference in this respect between 
No. 104 and the rest of the populations measured must be considered 
real is sufficiently proved by the calculated D/m values. 

Table 5 gives the results of the measurements of the leaf width in 
the populations investigated. The leaf width refers here to the basal 
part of the uppermost leaf on the straw, and the mean of three leaves 
per plant has been taken. The leaf width of the Siberian series is 
seen markedly to exceed that of the rest of the populations. No. 104 
has the broadest leaves. The differences between No. 104 and No. 105 
is 1,00 + 0,08 mm., D/m being 11,8, this difference must be considered 
as definitely proved. 

As to the determining of the differences in earliness two ways of 
procedure have been followed, viz. the recording of panicle exsertion 
(taken when the lowermost spikelets in at least three inflorescences 
have just emerged) and of anther exsertion (taken when fully exserted 
anthers are found in at least three inflorescences). Table 6 contains 
the data on panicle exsertion, giving for intervals of two days the 
percentage of plants with exserted panicles. M, then, states the mean 
day of exsertion, calculated with May 25 as the first day. Danish 
Olsgaard and the Tschernigow and Kola series are, as expected, the 
earliest ones, while between the Siberian series and Tardus only slight 
differences are found. The difference between No. 105 and Tardus is 
0,12 + 0,253, with D/m = 0,5. The existent difference, if any at all, is 
rather small, while a real difference between No. 104 and 105 
(D/m = 5,1), as well as between No. 104 and Tardus (D/m =3,3), 
must be considered as sufficiently proved. The data on anther ex- 
sertion (table 7), arranged in the same way as the data on panicle 
exsertion, run on the whole parallel to these. 

It should be pointed out that the strains grown together with 
the Siberian types probably include some of the earliest Dactylis strains 
existing. The Tschernigow and the Kola strains, no doubt, represent 
the very extreme in this respect. However, they have all been selected 
on account of their earliness, a character commercially of great im- 
portance. That also the Siberian wild series, as well as Tardus, must 
be classified as early becomes evident when it is remembered that the 
dense types of hay, cups, tussocks and the pasture types, altogether 
absent in the Siberian series and only sparsedly found in Tardus, 
are all throughout later than the lax types of the species (see also 
STAPLEDON 1928). 











TABLE 7. Time of anther exsertion. 




































































| Population | Percentage of plants in anther exertion (?5/s—®/7) 
ee pe ae 
Field| es Num} 2 | 4 | 6 | 8 | 10 | 12 | 14 | 16 | 18 | 20 | 22 | mw] | m| | 
No. | or | ber || ('°/e) | (18/e) | (79/6) | (22/6) | (4/6) | (78/6) | (78/6) | Fe) | (2/7) | (4/2) | C/2) | Cle) a 
4 | | 
| 104 | Siberia ............... | 492 | — = — — - — 0,4| 62,2) 75,4 | 95,3 | 98,0 | 100,0|| 16,51 | 0,097| 2,150 
105 reeset | 465 || — _— 0,6 45 | 4,5 | 5,8 | 11,4] 86,2) 93,1 | 98,5 | 99,6} 100,0 || 15,02 | 0,104) 2,248 
- BOS | LAPAUS) cacinccesescsee | 134 || — — — | 14,2 | 14,2 | 14,9 | 25,4; 90,3 | 93,3 | 99,3 | 100.0} — || 14,12) 0,265) 3,067 
7 (5051 D. Olsgaard ......... | 55 |} — — | 21,8 | 56,4 | 56,4 | 56,4 | 81,8) 100.0) — — _ — || 10,09 | 0,472| 3,502 
a | 5088 | Tachernigow eee 139 || 2,2 | 24,5 | 81,3 | 94,2 | 94,2 | 94,2 | 97,8} 100.0) — _ — — || 5,73 | 0,205) 2,422 
P | 5085 | Kola eee tae aoken | 19 | 10,5 | 15,8 | 47,4 | 63,2 | 63,2 | 73,7 | 100.0) — a — —|—- 8,05 | 1,011| 4,406 
i 
5 
o Diff.: 104— 105: 1,49 + 0,142; D/m = 10,4 Diff.: 5057—5051: 4,03 + 0,541; D/m= 7,4 
» 104—5057: 2,394 0,282; » = 8,5 » 5057—5088: 8,39+ 0,335; » = 2d,0 


» 104—5051: 642+ 0,482; » = 13,3 
» 104—5088: 10,78 + 0,227; » =47,5 : 
» 104—5085: 8,46+1,016; » = 8, Diff.: 5051---5088: 4,36 + 0,515; D/m= 8,5 

» 5051—5085: 2,04+1,116; » = 1,8 


y 


5057—5085: 6,07--1,0145; » = 5,8 


Diff.: 105—5057: 0,90 + 0,285; D/m = 3,2 
» 105—5051: 4,93+0,481; » =10,2 Diff.: 5088—5085: — 2,32 + 1,032; D/m = 2,2 
» 105—5088: 9,29 -+ 0,230; » =40,4 
» 105—5085: 6,97+ 1,016; » = 6,9 
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SUMMARY. 


1. Apart from the agronomic importance of their characteristics 
as to type (lax hay type combined with earliness), leaf width (greater 
leaf mass), panicle length (greater seed production), and hardiness 
(greater resistance to low winter temperature) the two Siberian wild 
populations must be said to represent 

2. Well defined ecotypes which differ in important particulars 
from all other investigated Dactylis types and show marked relation- 
ships to their Siberian habitats. 

3. Inhabiting woody regions of continental type of climate both 
belong to the early, lax hay group. No. 104, from the moist East- 
Altaian forest range, is the tallest of the two types; it has also a 
greater number of leaves per straw and is somewhat later than the 
other. This type (No. 105), through its lower height, smaller number 
of leaves per straw and greater earliness, seems well adjusted to the 
Pinus silvestris forests of the drier and warmer Altaian foreland. 
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Ill. DEVELOPMENT OF THE LATERAL FLORETS 
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if a previous paper by H. and O. TEpiINn (1926) the results were 
presented of a cress between the hulled, two-rowed barley variety 
Prinsess and a naked six-rowed variety. In this cross it was possible 
to demonstrate a linkage between the factor Z, determining the diffe- 
rence between sterile and fertile lateral florets, and a height factor, H. 
Further, there was some indication that in families segregating in Z, 
the Zz-segregates were in average higher than ZZ and zz segregates. 
In order to study closer this apparent »stimulating effect» of the 
heterozygosity of a single factor, several crosses between two-rowed and 
six-rowed barleys have been studied. The difference in height to be 
demonstrated is, however, very small in comparison with the general 
variation in the material, thus definite results of this investigation may 
never be obtained, at least not in another two or three years. In stu- 
dying several crosses between two-rowed and six-rowed barleys, how- 
ever, we have obtained a large amount of data regarding the inheritance 
of fertile lateral florets, and a short survey of the results concerning 
this character may be of some interest. 

The cross between Prinsess barley and the naked six-rowed variety 
gave a clear-cut monohybrid segregation in two-rowed and six-rowed, 
no constant intermedium. occurring. Thus we concluded (TEDIN 1926) 
that one single factor, Z, determined the question of sterile or fertile 
lateral florets, and we tried to explain the dihybrid scheme of 
v. UsiscH (1917, 1919, 1923) by different classification. Further 
the factor T was introduced. In ZZ lines (two-rowed barley) T is 
necessary for the »normal» development of the lateral rudiments, in 
ZZtt-plants these rudiments are extremely small; the type resembles. 
deficiens and was called subdeficiens. 

In several of the crosses studied since 1926, however, we have 
obtained constant types with some fertile, lateral florets, constant inter- 
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medium. Thus our experience is now in full agreement with the results 
of v. UBISCH, as well as with those of HARLAN and HAyEs (1920) and 
of GRIFFEE (1925), which all have observed the occurrence of constant 
intermedium. For the factor causing the difference between two-rowed 
and this intermedium we use the symbol W of v. UBiscH. Thus: 
ZW = two-rowed, Zw = intermedium, zW and zw = six-rowed. 

Some of the new crosses have given further evidence of the exi- 
stence and effect of the factor 7’, and it has also been possible to study 
the effect of T, as well as of W on the heterozygote Zz. One cross 
that is of special interest may be dealt with in some detail. 

In the cross between subdeficiens (ZZWWitt) and a tetrastichum 
variety, Vega, the first generation was of the common intermediate 
type. In F, the classification was practically impossible, since evidently 
ZZww-plants occurred, which could not with certainty be distinguished 
from ZzWW-heterozygotes. The progeny of 174 F.-plants was grown 
in F;. Among the F; families some were pure tetrastichum, others 
pure intermedium, others again pure subdeficiens, but no families of 
»normal» two-rowed occurred. From this it was evident, that the con- 
stitution of Vega must be zzwwtt. It was further observed, that in 
families segregating in Z the Zz-heterozygote was of quite a different 
type in different families. In such families where all ZZ-individuals 
were of subdeficiens-type (tt) the Zz-plants had very poorly developed 
lateral florets. In fact, in most cases only the occurrence of a minute 
bristle at the end of the glumes indicated the heterozygosity. The ears 
resembled those of »normal» two-rowed, or even subdeficiens. In such 
families where all ZZ-segregates were intermedium the Zz-plants, on 
the contrary, had comparatively strongly developed lateral florets. In 
some cases all these florets were fertile, but the influence of tt was 
noticeable, and they never reached the same size as in the ZzWWTT- 
plants observed in other crosses. Finally, in the families heterozygous 
in W as well as in Z, the classification was just as impossible in F,.. 
Here the ZZWuwitt-plants had lateral florets of about the same size 
and development as ZzWWit-piants, resembling normal two-rowed 
(ZZWWTT). Further, the double heterozygotes ZzWwit had about 
the same development of the lateral florets as known from other crosses 
to be characteristic of ZZWWTT, and they were intermediate between 
ZzWWtt and Zzwwtt. Only the pure six-rowed, zz-plants, could with 
certainty be distinguished from the other types. 

All of the 174 families of this cross could be readily classified as 
to the type of segregation, thus a complete analysis of 174 F,-plants 
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was obtained. Table 1 gives the types of families, the genetical con- 
stitution of the corresponding F,-plants, numbers obtained and ex- 
pected, and D/m. As can be seen the experimental figures fit the 
hypothesis rather well. 


TABLE 1. F;-analysis of the cross subdeficiens X Vega. 
































: , | Constitution Number of families 
Segregation-type of family | E = 
| of F,-plant expected | found | D/m 
Constant subdeficiens ...................0000 ZZW Witt 10,875 11 0,04 
Segreg. in subdef. and intermedium...| ZZWuwitt 21,750 18 0,86 
Constant intermedium .....................| ZZwwtt 10,875 8 0,90 
Segreg. in subdefic., »low-fertility» Zz 
NG BIRO <ssccusenstocevscssdoseccsescosce | ew WE 21,750 27 1,20 
Segreg. in all possible types ............| ZzWuwit 43,500 43 0,09 
Segreg. in inlermedium, phigh fertili- | 
ty» Zz and six-row .....................| Zzwwlt 21,750 18 0,86 
Constant Six-row...............ss000e000 | eztt 43,500 49 0,96 
Total number of families ............... | | 174,00 | 174 | — 





Another tetrastichum variety, 01201, has been crossed with sub- 
deficiens and proved to have the same constitution as Vega, zzwwitt. 
Vega as well as 01201 have been crossed with a variety of two-rowed 
barley, obtained from the Australian station Cowra. This variety has 
a »normal two-rowed» development of the lateral florets, and by the 
results of the crosses its constitution was found to be ZZWWTT. In 
the crosses »Cowra» X Vega and »Cowra» X 01201 it has been im- 
possible to make a thourough classification, not only in F, but even in 
F;. F, offers a continuous series of types from subdeficiens, ZZW Witt, 
over normal two-rowed, ZZWWTT and the heterozygotes ZzW Witt and 
ZZWutt to the heterozygotes ZZWWTT, ZzWwTT and ZzwwTT. The 
latter type has the lateral florets very strongly developed, nearly always 
fertile and it is often to be distinguished from true tetrastichum only 
by the short and weak awns of the lateral florets. 

In F; all the expected types of families were obtained. Due to 
the similarity between plants of different constitution, many F;-fami- 
lies, however, could not be classified as to segregation type. Some 
families, finally, showed an apparent segregation, not to be expected 
upon the hypothesis. In some families there occurred plants with 
lateral florets so strongly developed, that they had to be classified as 
ZzwwTT. But no typical constant intermedium, ZZwwTT was found 
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in the same families. This may be explained to some extent by the 
small number of individuals in each family, remembering that the 
heterozygote mentioned should occur twice as often as the homozygote. 
In some cases this explanation is insufficient, however, to account 
for the just mentioned discrepancy between the types found among 
the Zz and the ZZ plants, nor other similar discrepancies either. In 
these cases the classification has been even more difficult than usual, 
every transient stage between subdeficiens and the high fertility Zz 
being represented. 

We do not believe, that the failure to classify F, and F; of the last 
mentioned crosses, nor the apparent aberrant segregation in some fa- 
milies, invalidate the hypothesis that three factors, Z, W and T in- 
fluence the development of the lateral florets. The discrepancies may 
be explained by difficulties in classification. 

These difficulties, however, do not depend only upon the mass of 
phenotypes, caused by the simultaneous segregation of the three fac- 
tors mentioned, but they are also greatly increased by modifiers. When 
F, and F; of the »Cowra»-crosses were studied it became quite evi- 
dent that still more factors than Z, W and T must be involved. In 
families, that evidently were ZZww, i. e. constant intermedium, there 
was such a wide variation in the development of the lateral florets, 
that it could not be explained only by segregation in T. There was 
not only a wide variation within each family, also the families were 
different, hardly any two of them showing the same mean of develop- 
ment of the lateral florets. In some cases, where all ZZ segregates were 
intermedium with a high degree of fertility of the lateral florets, it 
was even difficult to distinguish between some Zz-plants and the pure 
six-rowed zz: in some cases plants classified as Zz proved, by analysis 
of the next generation, to be zz, and vice versa. 

It is quite possible, that not all the »modifiers» have such a small 
effect upon the development of the lateral flowers, that they should 
correctly be classified as »modifiers». If only the two crosses with 
»Cowra» had been studied, it would have been impossible to recognize 
and analyse properly the factor T, perhaps even W, these factors would 
then have been included in the large group of »modifiers». It is 
possible, that if the analysis had been carried still further, some of 
the so called modifiers had »come out clear» just as W and T in some 
crosses, and still a couple of symbols should then have to be added 
to the number of factors in barley. Since such an analysis seems to 
be of comparatively small interest, and since the main issue of the 
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work was the study of the relation of plant height to the factor Z, we 
have made no attempts to analyse in detail any more factors. 

The study here presented offers an interesting instance of the 
development of the analytical work on a certain character. The first 
cross gives a simple monohybrid segregation, the following ones in- 
troduce two others factors, that may be readily analysed, but finally 
so many factors are found to be involved, that no further analysis is 
possible. With our experience we are inclined to state, that the in- 
heritance of fertile lateral florets in some cases may represent a typical 
case of quantitative inheritance. A large number of factors influences 
the character, and even if a considerable difference exists between the 
effects of these factors, it would probably be hard to make a clear 
distinction between »main factors» and »modifiers» for this character 
(comp. TEDIN 1925, page 280). 

One of the factors, Z, is, however, qualitatively different from the 
others. The important fact is not, that its effect is the greatest, but 
we have never been able, in all our material, to find any appreciable 
influence of the other factors upon the fertility of the lateral florets 
of zz-plants. It seems, as if zz alone caused the highest possible fertility 
of the lateral florets, fixing at the same time this fertility beyond the 
reach of influence of other factors. On the other hand, all other 
factors, increasing the development of the lateral florets, together with 
ZZ seem to give a type readily distinguishable from zz. Thus Z may 
rightly be denoted as »the main factor for fertile lateral florets», whereas 
W and T, although they have a considerable effect, belong to another 
class of factors, which probably grades down to insignificant modifiers. 


SUMMARY. 


1. The inheritance of fertile lateral florets in barley has been 
studied on an extensive scale. Three factors influencing this character, 
known already from earlier investigations, have been studied, viz. Z, 
W and T. Further, the existence of an unknown number of modi- 
fiers, influencing this character, has been demonstrated. 

2. The effects of the different factors may be characterized in 
the following way: 

a. Z is the main factor influencing the character studied, zz in- 
dividuals always having fully fertile and fully bearded lateral florets, 
the development of which does not seem to be influenced to any 
appreciable extent by the other factors. 
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b. In ZZ individuals the degree of the development and the fer- 
tility of the lateral florets is greatly varying, but they are always un- 
bearded or, perhaps, in some cases a few flowers have somewhat 
pointed awns. W decreases, w increases this fertility, thus ZZWW 
individuals have always sterile lateral florets, in ZZww they are more or 
less fertile. TJ increases, t decreases the size of the lateral florets, and 
in ZZww, t seems to decrease their fertility, but in ZZWW, T alone 
does not cause fertility. 

c. Also in Zz individuals the degree of fertility is varying. but 
there is always at least some trace of a beard. In ZzWWit no fertile 
lateral florets have been found; the beard is reduced to a minute 
bristle. In ZZ2WWITT the florets are occasionally fertile, in Zzwwtt and 
ZzwwTT this fertility is higher and also the beard is better developed, 
although usually not fully. If modifiers favoring the development of 
the lateral florets are accumulated in a ZzwwTT-individual the beard 
of these florets may be so well developed, that the individual becomes 
almost indistinguishable from zz. 
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